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A. Introduction
On rencontre sur les hautes montagnes une faune spéciale, qu’il est d ’usage 
d ’appeler alpine. Elle se distingue en particulier par la richesse de son élément 
entomologique, qui a depuis longtemps éveillé l ’attention des spécialistes. Ce­
pendant, malgré l ’abondance des recherches et des publications à ce sujet, cette 
faune est encore très mal connue.
Dans ce travail nous voudrions passer sommairement en revue nos connais­
sances sur les Coléoptères de cette faune, constituant son élément le plus nom­
breux, en utilisant quelques observations personnelles recueillies essentiellement 
dans les Alpes et sur le Caucase et les données publiées à ce sujet, sans prétendre 
toutefois à une révision complète de la littérature. Nous avons également uti­
lisé quelques renseignements que nous ont obligeamment fournis MM. K. Abnim 
et G. Bai.i. sur l’Amérique du Nord, L. K o c h e b  sur l’Atlas et P. B a s i l e w s k i  sur 
l ’Afrique tropicale. Nous tenons à remercier ici tous ces entomologistes de leur 
amabilité.
Différents auteurs comprennent la zone alpine différemment. Nous enten­
drons par là la zone, disposée au-dessous de la zone nivale et au-dessus de la 
subalpine en y incorporant la zone subnivale. Dans la zone nivale les Coléoptères 
ne se développent pas, mais peuvent y être transportés accidentellement.
Quoique la zone alpine par beaucoup de ses aspects rappelle la toundra, elle 
possède ses traits propres, dont les caractères essentiels sont les suivants:
1. Les isothermes annuels et mensuels sont bas, mais varient considérablement 
d ’un massif montagneux à l ’autre; dans certains d’entre eux, l ’été peut être 
très ehaud.
2. Les variations de température, annuelles, saisonnières et diurnes peuvent 
être très importantes ; elles augmentent avec l’altitude et la sécheresse du climat 
local. En particulier les gelées estivales ne sont pas rares.
3. La quantité des précipitations atmosphériques croît avec l ’altitude, en général 
jusqu’ à 3000 — 3500 m et décroît ensuite.
4. La durée de la belle saison est courte avec une longueur du jour solaire 
moindre que dans la toundra.
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5. En hiver la zone alpine est recouverte d’une couche de neige souvent épaisse, 
du moins sur les cols et dans les creux, qui protège la terre contre le gel et qui 
ne fond que tardivement. L ’abondance de neige est une particularité essentielle 
de la zone alpine, surtout dans les pays secs, où cette zone ne peut exister que 
là, où les névés sont permanents ou presque, grâce à quoi il existe une source 
d ’humidification du sol durable, même en l ’absence de toutes précipitations 
atmosphériques estivales. La zone alpine sans névés ne peut exister que dans 
les régions à forte pluviosité estivale. C’est pourquoi nous ne rangeons pas dans 
cette zone les hauts plateaux de l ’Asie Centrale.
6. L ’insolation estivale est intense avec une teneur élevée de rayons ultraviolets ; 
la pression atmosphérique est réduite, ainsi que la pression parcellaire de 
l’oxygène.
7. Dans les creux du terrain, il se forme souvent des lacs alpestres, alimentés par 
les névés et se desséchant quelquefois en été. Dans les lacs de petite dimension, 
la température de l’eau subit de fortes variations, au printemps elle est très basse, 
en été elle peut être élevée.
Les hautes montagnes actuelles sont récentes et, en général, d’autant plus 
qu’elles sont plus hautes, mais certaines sont situées sur des anticlinaux plus 
anciens. On admet actuellement que la flore alpine s’est formée récemment 
( T a k h t a d j a s t , 1946) et que jadis les hautes montagnes en Europe étaient couver­
tes de taillis de broussailles, rappelant ceux existant actuellement sur l ’Himalaya 
( Y a r o s h e n k o , 1940; E l e n e v s k y , 1964). Ces taillis, composés essentiellement 
de Rhododendrons, constituent une formation très ancienne. Cependant la faune 
des Rhodoreta, du moins dans les Alpes et au Caucase, est très pauvre, probable­
ment en raison de l ’humidité élevée et presque constante de son sol, avec une 
ventilation à peu près nulle, conditions peu favorables pour le développement 
des insectes. Aussi est-il peu probable que la faune alpine ait pu évoluer dans ce 
milieu.
Dans la zone alpine, les Coléoptères ne peuplent que quelques niches étholo- 
giques. H o l d h a t j s  distingue (1954) les phytophages, lapidicoles, nivicoles. A  ces 
groupes on peut ajouter les torrenticoles, vivant au bord des torrents et, quelque­
fois, aussi dans l’eau, les hydrobies des lacs alpins, les coprophages et nécro- 
phages. Quelques pholéophiles se prennent dans les terriers, surtout ceux des 
marmottes (dans les Alpes), les myrmécophiles ne sont connus pour l’instant que 
des montagnes circumméditerranéennes, ou ils sont rares; aucun nidicole n’a 
été signalé jusqu’à maintenant. Ça et là il semble exister quelques endogés.
Dans la faune alpine on peut distinguer trois éléments, génétiquement diffé­
rents :
1. Les espèces plus ou moins eurytopes, répandues dans plusieurs zones végétales 
ou, du moins, dans la zone subalpine. Ces espèces ont dû pénétrer dans la zone 
alpine récemment.
2. Les espèces boréo-alpines. En Europe cette faune a été étudiée très soigneu­
sement (H o l d h a t j s  &  L i n d r o t h , 1939; H o l d h a t j s , 1954). En Amérique du
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Nord elle semble être très riche, par contre elle est très pauvre dans ¡’Himalaya 
(2—3 espèces signalées) et sur l ’Atlas. En Afrique noire elle fait défaut. En 
Europe cette faune s’appauvrit très vite vers le Sud ; en Asie Mineure, on n’en 
connaît qu’une espèce. Ces faits semblent prouver que cette faune est originaire 
de l ’extrême Nord et non pas des hautes montagnes de L ’Europe centrale, car 
dans ce dernier cas elle aurait dû être mieux représentée dans les massifs méri­
dionaux, conclusion en parfait accord avec les données phylogénétiques.
3. Les espèces spécifiques pour la zone alpine ou celles qui y sont beaucoup plus 
abondantes que dans les zones plus basses. Dans ce travail nous nous limiterons 
à l ’étude uniquement de ces espèces. Les sous-espèces alpines d’espèces plus 
eurytopes ne seront signalées qu’occasionnellement, car les divisions intraspéci- 
fiques de beaucoup d’espèces sont très mal connues.
B. Considérations chorologiques
Dans le Nouveau Monde, la zone alpine est largement répandue le long des 
montagnes Rocheuses, les Cordillères et les Andes; elle existe aussi sur les 
sommets de quelques autres chaînes ou monts isolés. La plupart des massifs 
montagneux américains sont anciens, mais les hautes cimes (jusqu’à 5488 en 
Amérique du Nord, 5700 en Amérique Centrale et 7035 en Amérique du Sud) ne 
se sont élevées qu’au Pliocène ou Pléistocène (S t r a k h o v , 1948). En raison de 
l’orientation de ces chaînes, le niveau de la zone alpine oscille dans de larges 
limites, dans le Colorado elle commence vers 3000 m, vers les tropiques, beau­
coup plus haut. Contrairement à ce qui s’est passé en Asie, en Amérique du 
Nord pendant les périodes glaciaires il s’est formé une calotte de glace sur tout 
le Canada et une partie des Etats-Unis. Cependant il existe au Canada quelques 
espèces endémiques qui ont dû se conserver sur place pendant les glaciations 
(L i n d r o t h , 1963), ce qui suppose l ’existence d’îlots, non recouverts par cette 
calotte. Mais la faune alpine a due être détruite pendant les glaciations sur de 
vastes étendues.
On trouve quelques données sur les Coléoptères alpins de l’Amérique du Nord 
dans les travaux d ’A L E X A N D E R  (1940), H a t j b o l d  (1951) et B a l l  (1960), essen­
tiellement pour les Carabidae; d’autres données sont dispersées dans des tra­
vaux divers. On ne connaît qu’un genre alpin spécifique, Broscodera L i n d r o t h
(1961), genre monotypique et voisin des Miscodera E s c h s o h o l t z  paléarctiques. 
Des espèces de Carabidae endémiques ont été décrites parmi les Nebria, Ptero- 
stichus et Amara (ici, comme plus loin, nous considérons les genres dans leur sens 
large). En Amérique centrale et méridionale, on a signalé quelques espèces de 
hautes montagnes, apparemment alpines parmi les Callitropa M o t s c h t t l s k y  et 
les Carabomimus K o l b e  (Carabidae) et au moins une espèce alpine du genre 
Dissochaetus R e i t t e r  (Catopidae). Ces modestes données ne sauraient en aucune 
façon suffire pour caractériser la faune alpine américaine.
En Europe, la zone alpine s’étend sur les montagnes du plissement alpin qui 
forme deux chaînes, l’une nordique et l ’autre méridionale. Cette dernière com­
prend l’Atlas et d’autres chaînes nord-africaines. Les deux chaînes s’étendent le
DOI: 10.21248/contrib.entomol.18.1-2.177-211
Powered by TCPDF (www.tcpdf.org)
180 S. M. I a b l o k o f f - K h n z o e i a n , Considérations sur la faune alpine des Coléoptères
long de la Méditerranée et se continuent en Asie. „Déjà au début du Paléogène 
se forme la partie centrale des chaînes des Carpathes orientales et du Caucase. 
Vers la fin de l ’êoeène se joignent à eux les Pyrénées, les Alpes, les Apennins, 
l ’Atlas . . .“  (Stbakhov, 1948). Au Caucase et dans les Alpes l’orogenèse se 
poursuit jusqu’ auPléistocène inclus, au cours duquel s’élèvent les sommets actu­
els les plus élevés, dans les Carpathes l ’orogenèse se termine au cours du Plio­
cène, dans les Pyrénées vers la fin du Paléogène. Actuellement on trouve une 
zone alpine caractéristique sur la Sierra Nevada (jusqu’ à 3481 m), les monts 
Cantabriques (2815 m), les Pyrénées (3400 m), les Alpes (4810 m), les Apennins 
(2910 m), en Corse (2710 m), sur les Carpathes (3404 m), les monts Dinariques 
(2524 m), les monts Rhodope (2924 m), la chaîne balcanique (2376 m) et en 
Grèce (Olympe, 2917 m, Parnas, 2459 m, Taygète, 2409 m). La zone alpine 
existe également sur l ’Etna (3274 m), mais elle est privée de faune propre, sans 
doute en raison de l ’âge très récent de ce volcan et de sa position isolée.
La zone alpine commence en général à une altitude de 2000—2200 m et atteint 
2600—2800 m; en-dessous, elle est limitée par une zone de conifères, mais sur la 
Sierra Nevada la forêt fait défaut, le maquis s’élève jusqu’ à 1400 m sur les 
pentes sud et sur les pentes nord est remplacé par la frigane, la zone des cultures 
atteint 2200 m. Plus haut commencent les prés subalpins, les premiers névés 
apparaissent vers 2700 m et démarquent la zone alpine; la zone nivale n’existe 
pas. En Grèce la forêt ne se voit que par places sur les pentes nord ; sur les autres 
la flore est d’un type aride ; la zone alpine est mal délimitée, sur le Parnasse et le 
Taygète elle manque de spécifité ; la zone nivale fait défaut. Dans les montagnes 
de l’Europe centrale, la zone alpine est bien tranchée et couverte de prés, bordés 
vers le bas par des forêts de conifères ou des broussailles. Vers le nord, la zone 
alpine s’abaisse peu à peu jusqu’ à la toundra, existe en Ecosse, Scandinavie et 
sur l ’Oural, mais semble dépourvue de faune endémique, ce que l ’on peut imputer 
à l ’action des glaciations.
En Europe centrale, le climat humide permet à la zone alpine de descendre 
bien au-dessous de la zone des névés, mais sur les massifs circumméditerranéens, 
la zone alpine coïncide presque avec la zone subnivale (à névés persistants).
Contrairement à la faune alpine américaine, celle d’Europe est bien étudiée, 
mais d ’une façon inégale. Pour les Carpathes et les Alpes orientales il existe 
des données très précises (Holdhatts, 1954), pour les Alpes occidentales, les Pyré­
nées et les Apennins elles sont très satisfaisantes (Sainte Claire D k y i i . i . k . 1935, 
Lttigione, 1929), pour" la péninsule Ibérique et les Balcans on manque de tra­
vaux d ’ensemble modernes.
En Europe (non compris le Caucase) on connaît cinq genres alpins endémiques, 
tous monotypiques, soit:
Ghionocatops G a ït o l b a u e r  (C atop ida e) — A lpes , ju s q u ’ à 2 2 0 0  m.
Coryphiodes Beknh. (Staphylinidae) — Carpathes.
Arctapiîa B u y s s o n  (Elateridae) — Pyrénées orientales.
Chelonitis W e is e  (Coccinellidae) — Alpes méridionales.
Trachelemorphus S e id l it z  (Curculionidae) — Alpes méridionales.
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Ce dernier genre est connu de la région frontière franco-italienne jusqu’ à 
2850 m d’altitude; il se développe dans les racines des saxifrages.
On peut ranger parmi les sons-genres alpins endémiques:
Les Oreonebria D a n . (genre Nebria) — Alpes, plusieurs espèces.
Les Iniopachys So l ib r  (genre Carabus) —■ Pyrénées et monts Cantabriques, deux espèces.
Les Oreocys Peyerimhoit (genre Ocys) — Sierra Nevada et Afrique du Nord occi­
dentale, trois espèces, dont une en Europe (ces espèces se prennent quelquefois à 
assez basse altitude).
Paraleirides D e v il l b  (genre Amara) — Corse, monotypique.
Rybinshie.Ua R e i t t e r  s . str. — Carpath.es, monotypique.
Les quatre premiers genres appartiennent aux Carabidae, Rybinslcieïla est 
un Catopidae.
Les autres espèces alpines appartiennent aux genres suivants:
Carabidae: Cychrus B o n e l l i, Carabus L in n a e u s , Nebria L a t r e il l e , Leistus F r ô l ic h , 
Broscosoma P u t z e y s , Bembidion L a t r e il l e , Trechus Cl a ir v il l e , Dmalius D e l a r o u z ., 
Deltomerus M o t s c h u l s k y , Harpalus L a t r e il l e , Zabrus Cl a ir v il l e , Amara B o n e l l i , Sto- 
mis Cl a ir v il l e , Pterostichus B o n e l l i, Omphreus D e j e a n , Molops B o n e l l i, Laemosthenus 
B o n e l l i, Pristonychus D e j e a n , Calathus B o n e l l i, Agonurn B o n e l l i, Licinus L a t r e il l e , 
Cymindis L a t r e il l e  
Dytiscidae: Hydroporus Cl a ir v il l e
Catopidae: Choiera L a t r e il l e , Catopomorphus J e a n n e l , Catops P a y k u l l  
Silphidae: Blitophaga R e it t e r
S ta ph y lin id ae : Eusphalerum K r a a t z , Homalium Gr a v e n h o r s t , Olophrum E r ic s s o n , Ar- 
pedium E r ic s s o n , Mannerheimia M â k l in , Boreaphilus Sa h l b b r g , Niphetodes M il l e r , 
Scotodytes Sa u l c y , Leptotyphlus F attvbl, Btenus L a t r e il l e , Lathrobium G r a v e n b o r s t , 
Philonthus Cu r t is , Oabrius St e p h e n s , Queiius St e p h e n s , Tachinus Gr a v e n h o r st , Leptusa 
K r a a t z , Atheta T h o m so n , Sipalia M itlsan t , Oxypoda M a n n e r h e im , Ocyusa K r a a t z , 
Aleochara Gr a v e n h o r st
Seydmaenidae: Gephennium M ü l l e r , Eueonnus T h om son
Pselaphidae: Bryaxis L e a c h  (Arcopagus M a c L e a y ), Brachygluta T h o m so n , Amaurops 
F a xrm aire
Hydrophilidae: Helophorus F a b r ic is s  
Soarabaeidae: Aphodius I l l ig e r
Cantharidae: Absidia M u l s a n t , Malthodes K ie s e n w b t t e r  
Elateridae: Hypnoidus St e p h e n s , Athous E sc h sc h o l tz  
Ptinidae: Ptinus L in n a e u s
B y rrh id a e : Byrrhus L in n a e u s , Simploearia M a r s h a l l  
Cry p top h a g id a e : Cryptophagus H e r b st  
Coccin e llid a e : Semiadalia Cr o tc h
C hrysom elid ae : Timarcha L a t r e il l e , Chrysomela L in n a e u s  (et Chrysochloa H o p e ), Orestia 
G e r m a r , Crepidodera Ch e v r o l a t , Galeruca G e o f f r o y
Curculionidae : Otiorrhynchus G e r m a r , Tropiphorus Sc h ô n h b r r , Barynotus G e r m a r , Donus 
J e k b l , Hypera G e r m a r  (Phytonomus Sc h ô n h e r r ), Rhytirrhinus Sc h ô n h b r r , Dichotrachelus 
St ie r l in , Alophus S c h ô n h e r r , Lepyrus Sc h ô n h b r r , Liparus O l iv ie r , Neoplinthus B e d e l , 
Liosoma St e p h e n s , Orthochaetes G e r m a r , Raymondionymus W o l l a st o n , Ceutorrhynchus 
G e r m a r , Braehyodontus Sc h z e , Oreorrhynchaeus O t t o , Baris G e r m a r , Apion  H e r b s t .
Le compte exact des espèces alpines est établi pour les Carpathes (20 espèces) 
et les Alpes orientales (77) par Holdhaits (1954). Toutes les espèces alpines des 
Carpathes sont endémiques sauf Y Aphodius (Agolius) montanus Ebichson, qui
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existe également dans les Alpes et est signalé du Caucase (cette dernière indica­
tion mériterait d’être vérifiée).
En Afrique du Nord, la zone alpine est peu caractéristique et passe graduelle­
ment dans la zone subalpine couverte, en général, de taillis de buissons sur des 
pentes rocailleuses. On peut lui attribuer conditionnellement la région au-dessus 
de 3000 m sur la chaîne de l ’Atlas (4165 m).
La faune des coléoptères est étudiée très soigneusement (Peybkimhoee, 1928; 
Antoine, 1955 — 1961 ; K ocheb, 1956 — 1963). On y trouve un genre alpin 
endémique-Iblania Antoine, monotypique, un sous-genre monotypique du 
genre Sphodrus-Atlantosphodrus Antoine et un Oreocys. Tous ces taxones appar­
tiennent aux Carabidae. Le restand des espèces alpines se répartit parmi les
Nebria L a t r e il l e , Trechus Cl a ir v il l e , Amara B o n ., Harpalus (Metophonus) L a t r e il l e , 
Cymindis L a t r e il l b , Deronedes Sh a r p , Phloeocharis M a n n e r h e im , A thêta T h o m so n , 
Tachyporus Gr a v e n h o r st , Paraleptusa P e y e r im h o f f , Atemeles St e p h e n s , Helophorus 
F a b r ic iu s , Attalus E r ic h s o n , Dasytes F a b r ic iu s , Psylothrix R e d t e n b a c h b r , Pseudeu- 
rostus H r y d e n , Meloe L in n a e u s , Opatrum F a b r ic iu s , Crypticus L a t r e il l b , Labidostomis 
St b p h e n s , Luperus G e o f f r o y , Otiorrhynchus G e r m a r , Trachyphloeus G e r m a r , Cathor- 
miocerus S c h ô n h e r r , Gydobaris F a u s t , Sitona G e r m a r , Cycloderes Sa h l b e r g , Rhytirrhinus 
(Birsopidius) S c h ô n h e r r , Apion H e r b s t .
Il est remarquable que sur l’Atlas on trouve nombre d’espèces alpines, appar­
tenant à- des genres largement répandus, du moins dans le Sud de la zone palé- 
arctique, mais qui ne forment qu’ici des espèces alpines, sans doute en raison des 
conditions locales du milieu. Toutes ces espèces ont dû se former sur place au 
cours des glaciations aux dépens de la faune subalpine.
Le Caucase constitute un vieux massif montagneux qui a subi deux péné- 
plainisations succéssives au cours du Crétacé et du Pliocène. La chaîne la plus 
ancienne semble être celle de Souram, qui fut jadis fort haute, mais s’est abaissée 
ensuite sous l’effet de l’érosion. Actuellement, elle ne dépasse nulle part la li­
sière supérieure des forêts. Cette chaîne relie la chaîne Principale du Caucase aux 
massifs transcaueasiens. Les hautes montagnes du Caucase se sont élevées au 
cours du Pliocène et du Pléistocène ; leur zone alpine est récente, vers l’ouest elle 
s’étend en général de 2000 à 3000 m, ressemble à celle des Alpes. La zone sub­
alpine est recouverte de forêts de sapins et d ’épicéas, le long de sa limite supé­
rieure on rencontre souvent une végétation spéciale, surtout des rhodoreta, que 
l ’on nomme ici des dékianis, des bois de bouleaux, poussant souvent avec les 
rhododendrons et des formations de hautes herbes, spéciales au Caucase. La 
zone nivale est importante sur la chaîne Principale (jusqu’ à 5633 m), mais 
manque sur les montagnes de Transcaucasie (Aragatz, 4095 m, Kapoutdjoukh, 
3906 m). Vers l ’Est, en raison de la sécheresse du climat, la zone alpine commence 
beaucoup plus haut, en général à partir de 2800—3000 m; la zone subalpine 
est couverte d’une maigre végétation herbacée, la forêt de conifères n’existe pas, 
celle des feuillus atteint en général l’altitude de 2000 m, mais seulement sur les 
pentes nord et est, plus humides.
La faune des Coléoptères est relativement bien connue seulement en Arménie 
(Iâblokoee-Khnzobian, 1961), où se trouvent les plus hautes cimes de la Trans-
DOI: 10.21248/contrib.entomol.18.1-2.177-211
Powered by TCPDF (www.tcpdf.org)
Beitrâge zur Entom ologie, Band 18, Nr. 1/2; 1968 183
Caucasie. Pour la Géorgie et l’Azerbaidjan, des renseignements divers peuvent 
être puisés dans un grand nombre d’ouvrages, dont beaucoup datent du siècle 
dernier. Dans ce travail, nous tiendrons compte principalement de nos observa­
tions personnelles.
Au Caucase, on connaît deux genres alpins endémiques, dont le genre mono­
typique Derostichus M o t s c h u l s k y  (Carabidae, Licininae) de la chaîne Principale, 
Nastonycha M o t s c h u l s k y  (Cantharidae) avec deux espèces, l’une de l’Elbrous 
et l ’autre de l ’Arménie. On rattachait jadis à ce genre encore une espèce de 
l ’Atlas, qui en a été séparée récemment. Parmi les sous-genres spécifiques 
le sous-genre Eutroctes Z i m m e r m a n n  du genre Zabrus (Carabidae) est tellement 
remarquable, qu’il pourrait être élevé au rang de genre. Il comprend trois espè­
ces qui semblent vicariantes. L ’une d’elles habite la Géorgie Sud-Ouest, l ’autre 
une partie de la chaîne principale, la troisième est répandue largement et se 
prend souvent dans la zone subalpine. Contrairement à la plupart des autres 
groupes alpins, les Eutroctes ne sont pas mieux représentés sur la chaîne Prin­
cipale, qu’en Transcaucasie, leur patrie pourrait être la chaîne de Souram.
Parmi les Carabidae alpins le sous-genre Gechenus F i s c h e r  est endémique, 
ainsi que la section Pachycarabus G é h i n , plusieurs groupes (ou sections) du 
genre Trechus, le sous-genre Oreoamara L u t s h n i k  du genre Amara et Haplo- 
maseus R e i t t e e  du genre Pterostichus, enfin le sous-genre Lindrothius K t t r n a k  
du genre Galathus. On pourrait aussi isoler dans un sous-genre spécial le 
Calathus femoralis Ch a t j d o ir  de la Géorgie Sud-Ouest.
Les autres Coléoptères alpins se répartissent dans les genres
Carabus L in n a e u s , Nebria L a t r e il l e , Leistus F r ô l ic h , Bembidion L a t r e il l e , Trechus 
Cl a ir v il l e , Deltomerus M o t s c h u l s k y , Amara B o n ., Pterostichus B o n e l l i, Pristonychus 
D e j b a n , Agonum B o n e l l i, Gymindis L a t r e il l b , Hydroporus Cl a ir v il l e , Gaurodytes 
T h o m so n , Oholeva L a t r e il l e , Eusphalerum K r a a t z , Olophrum E r ic h so n , Arpedium 
E r ic h s o n , Mannerheimia M â k l in , PKïlonthus Cu r t is , Gabrius St e p h e n s , Heterothops 
S t e p h e n s , Tachinus Gr a v e n h o r st , Aleochara Gr a v e n h o r st , Eelophorus E a b r ic iu s , 
Aphodius I l l ig e r , Cryptophagus H e b b s t , Olibrus E r ic h s o n , Dorcadion D a l m a n , Chry- 
somela L in n a e u s , Psylliodes L a t r e il l e , Longitarsus L a t r e il l e , Otiorrhynchus G e r m â r , 
Pholicodes So h ô n h e r r , Bonus J e k e l , Hypera G e r m a r  (Phytonomus Sc h ô n h e r r ), Meleus 
L a c o r d a ir e , Alophus So h ô n h e k r , Ceutorrhynchus So h ô n h e r r .
A c e t t e  l is t e  i l  f a u t  a j o u t e r  VAdalia alpigrada K h n z o r i a h , d o n t  l ’ a p p a r t e n a n c e  
g é n é r iq u e  e s t  c o n t e s t é e .
Le spectre ci-dessus rappelle beaucoup celui des genres européens, surtout si 
l ’on songe que plusieurs genres de Staphylins de petite taille qui n’y figurent pas, 
pourrons sans doute lui être rajoutés lorsque cette faune sera mieux connue. La 
plupart des genres sont répandus largement, au moins dans la zone paléarctique, 
mais certains n’ont donné des espèces alpines qu’ici.
Les hautes montagnes de l’Asie Mineure appartiennent au plissement alpin et 
forment deux chaînes orientées de l ’ouest vers l ’est, au nord la Chaîne Pontine 
(jusqu’ à 3937 m), au Sudle Taurus (jusqu’ à 3916 m). En Perse la chaîne de 
l ’Elbonrs atteint 5604 m. La zone alpine est étendue; la subalpine est en géné­
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ral couverte d’une maigre végétation herbacée; la forêt ne s’élève guère au- 
dessus de 2000 m.
La faune des Coléoptères est très mal connue. Autant que l ’on puisse en juger, 
elle appartient aux mêmes genres qu’au Caucase ; on ne connaît aucun genre ou 
sous-genre alpin endémique.
En Afrique tropicale les hautes montagnes existent en Ethiopie (jusqu’ à 
4 6 2 0  m) et dans l ’Afrique centrale ou elles forment deux groupes de massifs 
séparés par une profonde dépression orientée du nord au sud, la Rift-Valley. Les 
massifs Ouest constituent la Dorsale Congolaise (Ruwenzori, 5 1 1 8  m), les massifs 
Est sont nombreux, les plus importants sont ceux du Kilimanjaro (6 0 1 0  m) et du 
Kenya (5 1 9 4  m). La plupart de ses massifs sont d’origine volcanique et datent du 
Pliocene, mais le Ruwenzori semble appartenir à un anticlinal ancien.
En Ethiopie à haute altitude dominent des plateaux steppiques surmontés 
de cimes enneigées. La zone alpine, ou ce que l’on entend par là couvre des pentes 
pierreuses et est mal délimitée de la zone subalpine.
En Afrique tropicale la forêt s’élève en moyenne jusqu’ à 3 0 0 0 — 3 2 0 0  m, plus 
haut on rencontre souvent une zone étroite de bois de bambous et, ensuite, une 
ceinture de broussailles, ou dominent les éricacées arborescentes (Ericetum), 
et qui atteint 3 5 0 0  —  3 7 0 0  m. Plus haut commence la zone des prairies ou moor- 
land, que les entomologistes assimilent à la zone alpine, ce qui est discutable. 
Par places, surtout vers 4 0 0 0 — 4 2 0 0  m on trouve des plantations clairsemées 
de Senecio et Lohelia arborescentus. La véritable zone alpine à névés persistants 
commence vers 4 5 0 0  m, est mal délimitée de la zone sous-jacente et couverte sur­
tout de mousses et de lichens. Jusqu’ à présent on n’y a pas trouvé de coléoptères. 
La zone nivale n’existe que sur quelques cimes.
La faune alpine de l ’Ethiopie est mal connue, mais celle de l’Afrique centrale 
a fait l’objet, ces derniers temps, de plusieurs importants travaux, qui ne com­
prennent cependant qu’une part des familles des coléoptères. Les Carabidae ont 
été étudiés d’une façon particulièrement soignée ( B a s i l e w s k i ,  1 9 6 2 ) , d ’autres 
familles, moins complètement (Mission zoologique de l ’I.R.A.C., 1 9 6 0 ;  T o t t b n - 
h a m , 1 9 5 3 ;  S c h e d l ,  1 9 6 3 ).
Les Carabidae comptent une centaine d ’espèces, appartenant pour les trois 
quarts à des lignées paléarctiques qui ont dû pénétrer dans les tropiques récem­
ment et n’ont pu peupler que les massifs Est. Ces espèces appartiennent aux 
genres suivants (entre parenthèses le nombre d ’espèces, y compris l ’Abyssinie) :
Bembidion L a t b e il l e  (6), Trechus Cl a ib v il l e  (une quarantaine), Amara B o n e l l i (3), 
Calathus B o n e l l i, Metadromius B e d e l  (1). Les représentants des lignées locales appar­
tiennent au genres Orinodromius K o l b e  (3), Pachydesus M otsch ttlsk y  (Plocamotrechus 
J e a n n b l ) (9), Liagonum ,1 k a n k k i . (1), Kenyacus A lltjatjd (4), Atrotus P e s in g it e y  (1), 
Afrotarus J e a n n e l  (1) et deux Anillini aveugles, trouvés en Ethiopie.
Les Dytiscidae alpins appartiennent aux genres holarctiques Hydroporus 
C l a i b v i l l e  (1 )  et Gaurodytes T h o m s o n  (2 ).
Aux Catopidae appartiennent le genre alpin monotypique Ghappuisiotus 
J e a n n e l  et trois Oritocatops J e a n n e l . Ces genres sont d’origine africaine.
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On connaît des Staphylins alpins parmi les Homalium G k a v e n h o r s t  (5), 
Paederus F a b r i c o t s  (3), Leptacinus E b i c h s o n  (1), Actobiua F a t j v e l  (1), Sta- 
phylinus L i n n a e i t s ( I ) ,  Philonthus C t j r t i s (2 ) ,  Mycetoporus M a n n e r h e i m , Hypo- 
cyptus M a n n e r h e i m  (2), Myllaena E r i c h s o n  (2), Tachyusa E r i c h s o n  (1), Atheta 
T h o m s o n  (1). Tous ces genres sont largement répandus dans le monde. L ’élé­
ment africain est représenté par le genre orophile Troposipalia B e r n h . (9). 
Toutes les espèces énumérées n ’ont été prises qu’à très haute altitude et, chacune, 
sur un seul massif montagneux. Contrairement aux Carabidae, des genres 
communs dans la zone paléarctique (Actebius, Mycetoporus, Myllaena) ont 
été pris sur la Dorsale Congolaise (Ruwenzori), mais ses genres sont très large­
ment répandus en dehors de la zone paléarctique.
En Afrique, les Staphylins alpins ont les élytres anormalement raccourcis, 
particularité qui ne s’observe pas ailleurs.
En haute montagne on prend aussi des Psélaphiens et Scydmaenidae, qui 
semblent appartenir à des lignées africaines. Les Psélaphidae appartiennent 
aux genres Afroplectus .1 k a n  n ki. (3 )  et Syrbatus R e i t t b r  (1 ) . Les Scydmaenidae 
n’ont pas encore été étudiés.
On a signalé aussi des espèces alpines parmi les Cantharidae (Silidius), Tene- 
brionidae (Phrynocolus), Coccinellidae (Sidis), Chrysomelidae (Sjoestedtinia), 
les charançons (Hipporrhinus et une espèce ressemblant aux Otiorrhynchus- 
A l l u a t t d , 1 9 0 8 ) .
Sur les Senecio et Lobelia arborescents on a récolté quelques Scolytes, dont trois 
espèces de Thamnurgus E i c h h o f e  et le Mimiophthorus ruwenzoricus S c h e d l . 
Les Thamnurgus se prennent également plus bas que le moorland et appar- 
tiennt à un genre très largement répandu, le Mimiophthorus S c h e d l  est un genre 
monotypique endémique qui n’a été pris que sur les Senecio aus-dessus de 
3 0 0 0  m.
La faune alpine spécifique de l’Afrique Noire peut être caractérisée par la 
pauvreté de ses genres endémiques (Ghappuisiotus et Mimiophthorus, tous 
deux liés à la végétation arborescente), le manque de sous-genres orophiles, le 
mélange de deux éléments génétiques-local et paléaretique-en général très bien 
séparés. Dans la montagne on a rencontré aussi quelques espèces paléarctiques 
banales, tel que YExochomus flavipes T h t j n b e r g . (Kenya et Kilimanjaro, à haute 
altitude), Phyllotreta procera R e d t e n b a c h e r  et Ghaetocnema conducta M o t - 
s c h i t l s k y  (nous ignorons à quelle hauteur). Ces espèces ont pù être transportées 
par ornitochorie.
L ’Himalaya constitue la plus haute chaîne du monde (8882 m), qui est d ’origi­
ne très ancienne, mais a subi au Pléistocène une nouvelle et très intense suréléva­
tion. Sur ses flancs, la forêt tropicale remonte jusqu’ à 1 0 0 0  m, la futaie de 
chênes et de rhododendrons arborescents — jusqu’ à 2000 m env., la forêt de 
conifères (taïga), remplacée par places par des Rhodoreta — jusqu’ à 3 0 0 0  à 
3 7 0 0  m. Plus haut commencent les prés alpins avec un climat très sec, surtout 
en été. Cependant en raison de la température basse et de la faible pression
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atmosphérique, les névés s’y maintiennent tout l ’été ou presque. La zone nivale 
commence à 5000—5500 m.
Ces derniers temps la faune de h Himalaya, y compris celle des Coléoptères, 
a fait l ’objet de nombreuses communications, résumées dans le livre de Mani
(1962), d ’où nous extrayons les renseignements suivants.
Dans la région Nord-Ouest de l ’Himalaya (la seule dont la faune soit connue 
suffisamment) on compte près de 200 espèces de Coléoptères, dont 45% de Cara- 
bidae, 16% de Staphylins, 8,8% de Tenebrionidae et 8,3% de Charançons. 60% 
des espèces sont endémiques pour la zone alpine, mais certaines d’entre elles 
habitent aussi le Pamir, l ’Asie Centrale ou le Tibet, 96% appartiennent à des 
lignées paléarctiques, y compris toutes les espèces endémiques. Le plus haut dans 
les montagnes s’élèvent les Cymindis (jusqu’ à 5600 m), ensuite les Bembidions 
et les Âmara. Dans leur majorité les Coléoptères sont des nivicoles.
Il n’existe qu’un genre endémiques le genre monotypique Ghaetobroscus B â t e s  
(Carabidae), mais il s’élève à peine au-dessus de la forêt. Parmi les sous-genres 
caractéristiques on trouve des Tenebrionidae, tel que Bioramix B â t e s  s. str., 
représenté aussi sur le Pamir, et Ghianalus B â t e s . Mani considère ces sous- 
genres comme des genres, mais suivant la dernière révision de ce groupe, 
( K a s z a b , 1940) il faut les ranger dans le genre Platynoscelis K b a a t z  (1882), qui 
doit, cependant prendre le nom de Bioramix (1879), ainsi que nous l ’a fort judi­
cieusement fait observé Â. Y. B o g a t s c h e v .
Les autres éspèces alpines appartiennent aux genres
Carabus L in n a e u s  (Imaïbius B â t e s  et Meganebrius K b a a t z ), Nebria L a t r e il l e , Bem- 
bidion L a t b e il l b , Trechus Cl a ib v il l e , Amara B o n e l l i, Galathus B o n e l l i (Carabidae), 
Gaurodytes T hom son  (Dytiscidae), Geodromicus R b d t e n b a c h e r , Lesteva L a t r e il l e , Philon- 
thus Cu r t is , Tachinus G r a v e n h o r st , Pseudocyusa Ca m e r o n , Ocyusa Kb a a t z , Atheta 
T h om son , Aleochara G r a v e n h o r st  (Staphylinidae), Helophorus Kabricitts, Hydrous D a h l  
(Hydrophilidae), Ochthébius L e a o h  (Hydraenidae), Copris G e o f f r o y , Onthophagus L a ­
t r e il l e  (Searabaeidae), Blaps F a b r ic iu s , Prosodes E sc h sc h o l tz  (K a s z a b , 1956), 
Myatis B â t e s , Syachis B â t e s , Cyphogenia So l ie r  (Tenebrionidae), Theone G is t l , Longi- 
tarsus L a t r e il l e , Chaetocnema St e p h e n s , Podagrica Ch e v r o l a t  (Chrysomelidae), 
Anchlaenomus W aterhottse , Catapionus S c h ô n h e r r , Lagenolobus K st , Heteronyx K s t , 
Scepticus R oeloks  (Curculionidae).
Tous ces genres, à part Pseudocyusa, sont répartis largement.
L’Asie Centrale se divise naturellement en deux parties, l ’occidentale, appar­
tenant à l’URSS (l’Asie „Moyenne“  des auteurs russes) et l ’orientale, faisant 
partie de la Chine. Dans la région Ouest ( K o b o v x n , 1962), la zone alpine s’étend 
de 3500 à 3800 m, elle est couverte de prés alpins, de steppes et de prés dits co- 
briésiens, qui remontent par places jusqu’ à 4800 m et couvrent les endroits les 
plus secs. La zone subalpine est très seche et couverte de maigre végétation sur 
des pentes pierreuses. Les forêts n’existent que par endroits et sur de faibles 
étendues. La zone nivale atteint 7495 m.
Il n’existe aucune donnée précise sur la faune des Coléoptères ; des hautes mon­
tagnes sont signalés quelques Carabidae, mais leur chorologie est très mal con­
nue; ils appartiennent aux genres Carabus, Nebria, Leistus, Bembidion, on y
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trouvera sans doute aussi des Trechus. Par ailleurs on a signalé des espèces de 
Theone et Bioramix, pris également sur l ’Himalaya, des Coceinellidae (Acocci- 
clula) et des charançons.
Sur la faune de l ’Asie Centrale orientale, nos données sont encore plus som­
maires. En haute montagne on a capturé quelques Carabidae, notamment des 
Car abus, des Tenebrionidae, Coceinellidae (Aaages B a b o v s k y ) et charançons, 
parmi lesquels il doit y avoir des espèces alpines.
Au Japon une haute montagne le volcan Fujiyama (3778 m) ; possède une zone 
nivale et alpine, mais semble dépourvue de faune alpine, quoiqu’on y trouve un 
Broscosoma orophile.
En Nouvelle-Guinée, les motagnes atteignent 5030 m et possèdent une zone 
alpine, dont la faune est inconnue. Au dessus de la forêt, qui atteint 3000 m, 
s’étendent des prairies, que l ’on peut considérer comme subalpines et d ’ôu 
l’on a décrit quelques coléoptères.
Une zone alpine existe aussi en Nouvelle-Zelande, ainsi qu’une zone nivale 
(jusqu’ à 3764 m), mais nous n’avons pas réussi à obtenir des renseignements sur 
sa faune, sauf pour les Catopidae, qui comptent trois espèces alpines du genre 
Paracatops Portevin ( J e a n n b l , 1936).
C. Considérations systématiques
Parmi les nombreuses familles des Coléoptères, seules quelques unes sont 
réprésentées dans la faune alpine et encore très inégalement. On peut en dire 
autant des genres. Sur la plupart des massifs montagneux à peu près la moitié des 
especès appartient aux Carabidae, mais ce pourcentage baisse un peu là, où 
la faune a été étudiée très soigneusement.
Parmi les Carabinae, le genre Cychrus est considéré comme d’origine lauren- 
tienne, mais il ne forme des espèces alpines que sur les Monts Cantabriques, les 
Pyrénées, et les Alpes, quoique ce genre peuple de nombreux autres massifs 
montagneux, notamment en Amérique. Malheureusement, nous ignorons le 
biotope de certaines espèces de l ’Yunnan.
Les Calosomes constituent un groupe de genres à répartition presque mondiale 
et d ’origine gondwanienne ( J e a n n e l , 1940). Malgré l ’immense étendue de son 
aire de répartition, ce groupe n’a formé d ’espèces alpines qu’en Amérique cen­
trale et méridionale et en Afrique Noire et uniquement aux dépéns de la faune 
des savanes. En Transcaucasie une espèce(Callisthenes breviusculus M a n n e r h e i m ) 
pénètre dans la zone alpine, mais n’y forme qu’une sous-espèce. D ’autres espèces 
du même genre sont orophiles en Asie Centrale, mais aucune forme alpine 
caractérisée n’y est connue. Ce genre, d’origine sylvieole, est composé essentielle­
ment d’espèces steppiques.
Le genre Carabus (sensu lato), d ’origine angarienne, est, presqu’ entièrement 
holarctique. Les espèces alpines sont connues de la chaîne Cantabrique, des 
Pyrénées, des Alpes, Balcans, du Caucase et de l’Asie Mineure, de la Chine, de 
¡’Himalaya, ils existent sans doute en Asie Centrale. Sur l ’Atlas, on ne trouve 
qu’une sous-espèce alpine d’une espèce assez eurytope. En Amérique, aucune
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espèce alpine n’a été signalée (B a l l , 1960). Le genre compte quelques groupes 
(sections) alpins caractéristiques que nous étudierons plus loin.
Le grand genre holarctique Nebria représente un des éléments les plus tran­
chés de la faune alpine sur presque toutes les chaînes holarctiques, mais n’a pas 
atteint l ’Afrique tropicale. Sur le Taygète il constitue l ’unique espèce alpine 
locale (N . taygetana R o t t e m b i t r g ). Dans les Alpes, on rencontre le sous-genre 
Oreonebria, constituant parmi les Coléoptères l’élément principal de sa faune 
subnivale (jusqu’ à 3000 m) ; nous en reparlerons plus loin. Parmi les Nebria 
alpins on connaît des nivicoles et des torrenticoles. Quant aux espèces boréo- 
alpines elles ne s’élèvent guère au-dessus de la forêt. Le genre semble être 
d’origine angarienne, mais a pénétré en Europe depuis longtemps (il est connu de 
l ’ambre de la Baltique). Une espèce est commune à l’Asie Centrale et à l ’Hima- 
laya.
Les Leistus semblent être également d’origine angarienne, mais ils ne peuplent 
la zone alpine que sur les Alpes, les Carpathes, les Apennins et le Caucase. Il 
doit y en avoir aussi en Asie Centrale. En Amérique du Nord et sur l ’Himalaya le 
genre existe mais ne pénètre pas dans la zone alpine.
Les Broscosoma représentent des relictes alpines tout à fait remarquables. 
Les formes les plus proches sont connues de Nouvelle-Zelande. Ce genre compte 
trois espèces dans les Alpes du Sud-Est et trois à quatre dans les montagnes asia­
tiques (Himalaya, Chine, Japon).
Dans l ’énorme genre Bembidion, les espèces alpines sont signalées de presque 
toutes les hautes montagnes de la zone paléarctique, ou s’y retrouverons sans 
doute dans l ’avenir. Mais elles semblent manquer sur l ’Atlas et les Carpathes, 
quoique N e t o l i t z k y  (1 9 4 2 )  signale des Carpathes le B. nivale H e e b . En Afrique 
tropicale, ils ont peuplé seulement les massifs Est. En Amérique du Nord, au- 
.eune espèce alpine n’est connue, mais on en décrira sûrement, lorsque cette 
faune sera mieux étudiée.
Le sous-genre Oreocys signalé plus haut, a une chorologie caractéristique; il 
a dû se former au Paléogène sur le massif Bétique qui reliait la Meseta espagnole 
à l ’Afrique du Nord.
Les Trechus constituent également un élément très caractéristique de la zone 
alpine, répandu dans cette zone à peu près comme les Bembidions. Mais il en 
existe sur l’Atlas. En Afrique du Sud ce genre est remplacé par les Pachydesus, 
qui ont le même faciès, mais appartiennent à une autre lignée (Trechodini). Les 
Pachydesus comptent 24 espèces décrites, dont 9 alpines.
Les Deltomerus constituent un groupe très intéressant, que nous étudierons 
en détail plus loin.
Le grand genre Calathus comprend de nombreux sous-genres, dont les Lin- 
drothius, que nous examinerons plus tard. Au sous-genre Calathus s. str. appar­
tiennent quelques espèces alpines des Balcans, de l’Atlas (le C. rhaeticus semble 
être alpin), de l ’Afrique tropicale orientale, surtout dans l ’Ethiopie, et sur ¡ ’Hi­
malaya. Ce genre holarctique semble être d ’origine paléoméditerranéenne, mais 
s’est largement dispersé depuis longtemps.
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Les Amara, d ’origine angarienne, se sont répandues depuis longtemps à tra­
vers la zone holarctique, ainsi qu’en témoigne leur abondance dans l’Amérique 
du Nord jusqu’ au Mexique et en Asie orientale. Les espèces alpines ont peuplé 
de nombreux massifs montagneux, notamment en Corse (sous-genre spécial), 
sur l ’Atlas, où elles sont nombreuses et appartiennent en partie à des sous-genres 
locaux, les hautes montagnes de l’Afrique tropicale orientale, le Caucase (avec 
un sous-genre spécial) et l ’Himalaya. Mais elles semblent manquer sur la Sierra 
Nevada, les Apennins, les Carpathes. Il est curieux que sur les îles Atlantiques 
le genre ne soit représenté que par des espèces à large répartition, qui ont dû y 
être introduites par l’homme.
Parmi les Pterostichus, les espèces orophiles sont nombreuses, mais peu sont 
alpines. Ces dernières se rencontrent sur les Pyrénées, les Alpes et le Caucase, 
où l ’on trouve un sous-genre endémique.
Dans les Balcans habite un genre voisin orophile, les Omphreus, comptant une 
dizaine d’espèces, dont quelques — unes sont alpines (notamment 0. aetolicus 
A p f e l b e c k  d ’après A p f e l b e c k , 1904).
Le genre Cymindis semble provenir d’une lignée paléoméditerranéenne plus 
xérophile que les genres signalés plus haut. Il comprend de nombreuses espèces 
orophiles, peuplant surtout les montagnes circumméditerranéennes et celles de 
l ’Asie. Les espèces alpines sont peu nombreuses et signalées de l’Atlas, des Alpes, 
du Caucase et de l’Himalaya. Le genre est holarctique.
La plupart des autres Carabidae alpins appartiennent à des genres à vaste 
répartition, mais qui n’ont formé des espèces alpines que sur quelques massifs. 
Dans l ’Afrique tropicale, on trouve quelques genres à répartition moins vaste, 
notamment les Liagonum, proches des Agonum et largement répandus en Afri­
que, les Kenyacus (Harpalinae), comprenant 14 espèces orophiles, dont 4 alpines, 
Atrotus (Licininae), également 14 espèces, dont une alpine et une autre connue 
du Yemen; Afrotarus (Cymindini), avec 5 espèces dont une alpine en Ethiopie 
et une connue du Yemen; Orinodromus (Garabini) avec 3 espèces, toutes alpines, 
Pachydesus, déjà cité. Tous ces genres sont plus ou moins apparentés à des grou­
pes paléarctiques, ils tendent à peupler les hautes montagnes mais n’y parvien­
nent que très lentement.
Quoique les Dytiscidae soient communs dans les lacs alpins, les espèces alpines 
sont peu nombreuses et connues seulement des Pyrénées, des Alpes, du Caucase, 
de ¡’Himalaya et de l ’Afrique tropicale ; ils appartiennent aux genres Hydroporus 
et Oaurodytes, tous deux d’origine holarctique. Les espèces boréoalpines sont plus 
abondantes, surtout vers le Nord.
Parmi les Catopidae, les espèces alpines sont assez nombreuses, mais réparties 
inégalement. En Afrique méridionale, on trouve les Oritocatops, répartis à 
peu près comme les Pachydesus et comptant 11 espèces décrites. Ce genre est 
proche du genre monotypique Chappuisiotus, découvert à une altitude de 
4000 m env. sur le massif de l ’Elgon dans des inflorescences fanées des Lobélia 
arborescents, où il pullule. Au moins une espèce alpine appartient aux Disso- 
chaetes, largement répandus en Amérique centrale et méridionale. Les Para-
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calons comptent 13 espèces, dont une australienne et 12 néo-zélandaises, parmi 
ces dernières, 3 espèces alpines. Le genre paléarctique Gholeva compte une 
espèce alpine sur les Carpathes (oresitropha G a n g l b a t t e r ) et une sur le mont 
Atschisko à l ’extrême Ouest de la chaîne Caucasienne Principale (obscuripes 
R e i t t e r ). Il semble que la G. zolotarevi R e i t t e r , décrite du Kasbek, soit 
également alpine. Les Rybinskiella ont une aire de répartition intéressante. 
Le sous-genre typique est constitué par une espèce unique des Carpathes 
(magnifica R e i t t e r ), qui est alpine. Le sous-genre Sintonia Pic en comprend 
4 de l ’Himalaya, le Tian-Shan et des environs du lac Baikal. Parmi les espèces 
alpines, on range également le Caiopomorphus nivicola K r a a t z  (Parnasse) et 
G. clavatus J e a n n e l  (Grèce, Crète), le Galops purkignei O b e r b . (monts Rho- 
dope), G. joffrei J e a r n e l  des Alpes, où il vit dans les terriers de marmottes 
et le Chionocatops bugnioni T o i t b s t e r , également des Alpes ( J e a n n e l , 1936). 
Le Caiopomorphus est myrmecophile, les autres espèces sont, sans doute toutes, 
pholéophiles ; elles ont dû peupler les hautes montagnes à la suite de certains 
mammifères, leur mode de vie ayant pu faciliter leur acclimatation. On ne peut 
guère les considérer comme des éléments alpins très caractéristiques.
Parmi les Silphidae, seule la Blitophaga alpicola R e s t e r  passe pour alpine. 
Elle appartient à un genre comptant 11 espèces largement répandus dans la 
zone paléarctique septentrionale. Cette espèce semble être un immigrant 
nordique, qui s’est isolé au Pléistocène sur les Carpathes, ou s’y est conservé 
comme relicte.
Les Staphylins sont très riches en espèces alpines, dont la plupart appar­
tiennent à des genres à large répartition, au moins dans la zone holarctique. Mais 
les Niphetodes ne sont connus que des Carpathes, de la Hongrie et de la You­
goslavie. Quelques espèces sont alpines, d ’autres subalpines. Ce genre, très 
différent de ses congénères, est sans doute une relicte. Par contre, le genre 
monotypique Coryphiodes des Carpathes se distingue moins par ses caractères 
morphologiques que par son faciès, imputable à son aptérisme. En fait, il est 
tellement proche du genre boréal Coryphium S t e p h e n s , qu’il semble mieux à  
sa place comme son sous-genre.
Le nombre des Psélaphiens alpins est modeste, mais, sans doute, augmentera- 
t-il dans l ’avenir. On en connaît de la région méditerranéenne et de l’Afrique 
tropicale. Ils ne sont pas encore signalés de l ’Himalaya. Dans le Nord, les 
Psélaphiens sont rares et peu caractéristiques. Dans l ’Afrique tropicale, toutes 
les espèces appartiennent à des lignées africaines, l ’élément paléarctique fait 
complètement défaut. Les Psélaphiens alpins présentent un exemple de faune, 
formée entièrement sur place au dépens de la faune subalpine, en général syl- 
vicole, sans trace de migrations. Il n’existe pas d’espèces boréo-alpines.
Parmi les Scydmaenides on ne connaît avec certitude qu’une espèce alpine 
du genre Gephennium et un Euconnus ( H o l d h a t t s , 1954), tous les deux dans 
les Alpes, mais, sans doute, on en trouvera d’autres. Il en existe notamment 
en Afrique tropicale ( B a s i l e w s k i , in litt.), mais elles sont encore inédites. Com­
me les Psélaphiens, ces Scydmaenides ont dû se former sur place.
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Parmi les Hydrophilidae, les Helophorus alpins sont connus des Alpes, de 
l ’Atlas, du Caucase et de FHimalaya, d ’où l ’on a signalé également un Hydrous 
alpin. On manque de données sur l’Afrique Noire. Les Hydrophilidae alpins 
sont à peine distincts de leurs congénères de plus basse altitude. Il en est de 
même des Ochthebius de l’Himalaya (Hydraenidae).
Les Lamellicornes alpins ne sont connus que parmi les coprophages, qui ont 
dû émigrer en haute montagne à la suite de ruminants après la formation des 
prés alpins, donc tout récemment. Cet élément est très jeune et peu différencié 
morphologiquement. En Europe et au Caucase, il est représenté par des Apho- 
dius assez nombreux. Dans FHimalaya, on trouve des Gopris et des Ontho- 
phagus. En Afrique, on ne trouve pas de coprophages alpins, sans doute faute 
de ruminants.
Parmi les autres familles de Coléoptères, on peut signale quelques Elateridae, 
mais seulement dans les Alpes et les Pyrénées ; ailleurs ils semblent faire défaut. 
Parmi les Buprestidae, quoique quelques Sphenoptères pénètrent par place 
dans la zone alpine (par exemple, en Transcaucasie) aucune espèce alpine n’est 
connue. Des Byrrhidae alpins existent sur les Pyrénées, les Alpes et les Car- 
pathes, ils appartiennent aux genres Byrrhus et Simplocaria.
Sur l ’Atlas, on trouve quelques familles qui n ’ont formé que là des espèces 
alpines, telles que Attalus alyssi P e y e r i m h o e e , Dasytes depexus P e y e r i m h o e e , 
Psilothrix cyrtosinus P e y e r i m h o e e  (Malachidae), Pseudeurostus dyris P e y e r i m - 
h o e e  (Ptinidae), Meloe crosi P e y e r i m h o e e  (Meloidae). De ces genres, seul le 
Pseudeurostus est orophile, mais il ne semble pas avoir formé ailleurs d’espèces 
alpines, quoiqu’en Europe il remonte par place jusque dans les prés alpins. 
Par contre, Ochs a pris dans des nids de marmottes près de la frontière franco- 
italienne un Ptinus, resté malheureusement inédit.
On ne connaît pas de Tenebrionidae alpins en Europe et au Caucase, mais 
ils existent sur l’Atlas, en Asie Centrale et sur l’Himalaya. En Afrique tropicale 
on n ’a signalé qu’une seule espèce, Phrynocolus ater W a t e r h o t t s e , prise en 
nombre sur le Kilimanjaro (A l l u a t x d , 1908). Elle appartient à un genre africain. 
Dans la zone subalpine aride du pourtour méditerranéen, en Asie Centrale et 
dans l ’Afghanistan, les Tenebrionidae constituent un élément essentiel de la 
faune locale; quoiqu’appartenant à des genres xérophiles, ces espèces se tien­
nent dans les endroits les plus humides et se concentrent en masse autour des 
névés, notamment sur la Sierra Nevada ( H e y d e h , 1870), dans FHimalaya 
(M a k i , 1962) et en Asie Centrale ( B o g a t s c h e v , in litt.). Sur l ’Atlas, les espèces 
alpines appartiennent aux genres Opatrum et Crypticus, largement répandus 
dans la zone paléarctique Ouest, mais qui ne se prennent pas ailleurs en haute 
montagne. En Asie, des espèces alpines se rencontrent parmi les Bioramix 
(Asie Centrale, Chine, Himalaya), Myatis (Pamir, Kashmir, Afghanistan), Blaps 
(zone paléarctique), Ascelodosis (Pamir, Himalaya, Tibet, Chine), Syachis (Asie 
Centrale, Afghanistan, Himalaya), Cyphogenia (Europe orientale, Asie). Ici 
aussi, à part peut-être les Myatis, tous les genres sont répartis largement, mais 
appartiennent à des lignées de la zone paléarctique orientale, différentes des
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lignées occidentales. Cependant toutes ces lignées semblent être d’origine step- 
pique, celles d’origine sylvicole n’ont nulle part formé des espèces alpines, 
quoique quelques Helopini pénètrent par endroits dans la zone alpine sur le 
pourtour de la Méditerranée et au Caucase.
Parmi les Clavicornes, les espèces alpines sont rares; on en trouve chez les 
Phalacridae une espèce d’Olibrus de l’Arménie Soviétique; les Cryptophagidae- 
Cryptophagus sous-genre Mnionomus W o l l a s t o n , plusieurs espèces en Europe 
et sur la chaîne principale du Caucasei et les Coccinellidae-Chelonitis (Alpes), 
Semiadalia (Alpes, Caucase), Aaages, Acoccidula ? (Asie Centrale), Sidis (Afrique 
tropicale). Sur l’Himalaya, les clavicornes alpins semblent manquer.
Parmi les longicornes, on ne connaît qu’une espèce alpine certaine, le Dor- 
cadion cineriferum, Suv. de la chaîne du Sevan en Arménie Soviétique.
Les Chrysomelidae alpins sont plus nombreux et appartiennent aux genres 
Labidostomis (Atlas), Timarcha (Atlas, Sierra Nevada), Ghrysomela, surtout dans 
le sous-genre Chrysochloa, que nous examinerons plus loin (Europe, Caucase, 
Himalaya), Galeruca (Espagne, Pyrénées), Theone (octocostata W se., Asie Cen­
trale, Afghanistan, Himalaya), Luperus (Atlas), Sjoestedtina (Afrique tropicale), 
Crepidodera (Alpes), Longitarsus (Caucase, Himalaya), Ohaetocnema (Himalaya), 
Podagrica (Himalaya), Psylliodes (Caucase), Orestia (Alpes). Ces espèces ap­
partiennent à des genres largement répandus, mais n’ayant formé que par. 
place des espèces alpines, apparemment aux dépens de la faune subalpine 
locale.
Parmi les charançons, les espèces alpines sont beaucoup plus abondantes. 
La plupart appartiennent au genre paléarctique Otiorrhynchus, qui a pénétré 
aussi en Amérique du Nord et dans l ’Himalaya; ce genre, d ’origine angarienne, 
a peuplé presque toutes les hautes montagnes d’Europe et d’Asie, mais il manque 
dans la zone alpine des Apennins et en Afrique tropicale. Il a dû se disperser 
du plateau angarien au Pliocène avec le refroidissement du climat, ainsi que 
nous l’avons déjà exposé (1961).
Les Dichotraehelus représentent un exemple rare de l’élément alpin tyrrhénien. 
On en compte 28 espèces de l ’Atlas, l’Espagne (Sierra Nevada), la Corse, la 
Sardaigne, la Sicile, les Pyrénées, le Massif Central, les Cévennes, le Jura, le 
versant Sud et Ouest des Alpes ; la plupart des espèces sont alpines mais plusieurs 
descendent dans la forêt subalpine. Le D. verrucosus K iesentvetteb habite les 
Pyrénées, la Corse et la Sardaigne et comprend trois sous-espèces; D. muscorum 
Faikmaibe est connu des Pyrénées, du Massif Central et du Jura; ces deux 
espèces sont subalpines. Toutes les espèces passent pour rares. Le genre, bien 
isolé morphologiquement, est considéré comme une relicte.
Le genre Brachyodontus est réparti à peu près de la même façon que les 
Niphetodes et compte 5 espèces alpines ou subalpines. C’est également une 
rèlicte, bien isolée morphologiquement, de même que le Trachelemorphus baudii 
S e i d l .
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Au Caucase, on trouve un nombre remarquablement élevé de Meleus alpins, 
qui sont tous concentrés dans la partie Ouest de la chaîne principale, alors que 
les espèces transcaucasiennes et européennes sont sylvicoles.
Les charançons alpins de l ’Himalaya appartiennent à des genres asiatiques 
paléarctiques. Les Achlaenomus (Tanymecini) comprennent 4 espèces du Tibet, 
Kashmir, Himalaya, Inde Orientale; les Scepticus (Tanymecini), 11 espèces du 
Turkestan, Kashgar, Kashmir, Inde, île Sakhalin, Japon; les Catapionus (Cneor- 
rhinini) comptent 34 espèces de l ’Asie Centrale, Tibet, Dzoungarie, Kashmir, 
Sibérie, Sakhalin, Japon; Blosyrodes (Tanymecini) avec 10 espèces du Kashmir, 
de l ’Inde, Bornéo, Birmanie, Chine ; Leptomias (Tanymecini) avec 35 espèces 
de l ’Asie Centrale, du Tibet, de l ’Inde, du Kashmir, de la Mongolie, et la région 
de l ’Oussouri ; Lagenolobus (Cyphicerini) avec 7 espèces du Kashmir, de l ’Inde, 
de la Chine; Niphadonyx (Heteronyx F a u s t , Liparini) avec une seule espèce, qui 
se prend également en forêt. De par leur chorologie, les charançons alpins 
rappellent beaucoup les Tenebrionidae. Il est probable que plusieurs de ces 
genres ont des représentants alpins aussi sur d’autres montagnes de l’Asie.
Parmi les Scolytes, on ne connaît qu’une espèce alpine, le Mimiophthorus 
ruwenzoricus S c h e d l  des Senecio du Ruwenzori.
D. Considérations éthologiques
Les données sur l ’éthologie des espèces alpines sont assez modestes, c ’est 
pourquoi nous nous limiterons ici à quelques remarques sommaires.
Toutes les espèces hivernent dans le sol sous la neige, la plupart au stade 
adulte. La durée courte de la belle saison favorise les espèces à cycle évolutif 
court, notamment les Carabidae et les Staphylinidae, mais certaines espèces, 
par exemple les Elateridae, ont un cycle pluriannuel. Les espèces polyvoltines 
semblent faire défaut. L’abondance des gelées éstivales, souvent très accusées 
et irrégulières, surtout dans les régions à climat sec, peut réduire considérable­
ment la densité des populations et défavorise les espèces à éclosion ou vol 
nuptial simultanés, tels que les hannetons. C’est ainsi qu’en Arménie, nous 
avons souvent observé de véritables tapis de cadavres d’insectes sous les pierres 
en été, dûs à des gelées estivales. Par contre dans les régions à été pluvieux, 
comme, par exemple, dans les Alpes, ces incidents sont beaucoup plus rares. 
Il semble que la plupart des espèces alpines aient des durées d’éelosion très 
étendues, moyennant quoi il reste toujours dans le sol une réserve importante 
d ’adultes protégés contre des gels inopinés. L ’abaissement de la pression atmo­
sphérique et de la pression parcellaire de l ’oxygene ne semble pas agir sensible­
ment sur les insectes, ainsi qu’en témoigne l’abondance des espèces eurytopes 
rencontrés à haute altitude, en particulier parmi les espèces „domestiques“  
dans les habitations.
L’influence des rayons ultraviolets mérite plus d’attention.
Depuis longtemps, les généticiens ont démontré le rôle mutagène intense des 
rayons ultraviolets. On sait que dans la montagne leur influence s’intensifie
13 Beiti. Eut. 18, H . 1/2
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vers 3000 m d ’altitude et augmente graduellement à partir de là. Si leur action 
était susceptible de provoquer une morphogenèse importante dans la nature, 
on devrait s’attendre à trouver un nombre croissant d’espèces ou races locales 
au-dessus de 3000 m. Or, rien de pareil n’a été constaté, ni sur les hautes 
montagnes africaines, ni sur l ’Himalaya. Un seul exemple de prolifération 
d’espèces à haute altitude a été signalé jusqu’ à maintenant, c ’est le cas des 
Trechus du cratère de l’Elgon (4321 m), où sur un espace restreint, ne repré­
sentant qu’une faible part de l ’étendue de ce cratère, on en a découvert 29 espèces 
ou sous-espèces, toutes endémiques. Mais il semble difficile d’attribuer cette 
pullulation d’espèces à une mutagenèse locale sur place ne fût-il qu’en raison 
de l ’exiguité des aires de répartition spécifiques. Il est bien plus probable que 
la cime de l ’Elgon a servi de refuge à de nombreuses espèces, qui se sont dif­
férenciées sur les vastes flancs de cette montagne bien en-dessous de 3000 m 
pendant lès époques glaciaires ou antérieurement et qui ont remonté les pentes 
à cause du réchauffement de l’Holocène. Quoiqu’il en soit, ce cas reste unique 
dans la faune alpine des Coléoptères, tandis que l ’on connaît de nombreux 
exemples de proliférations d ’espèces à basse altitude, surtout sur les pénéplaines, 
mais toujours avec des aires de répartition beaucoup plus larges.
Parmi les autres particularités de la zone alpine, la présence de névés est 
d’une grande importance. En particulier, aux névés est liée la faune dite nivi- 
cole, particulièrement abondante sur les montagnes circumméditerranéennes, 
en Asie Centrale et sur ¡ ’Himalaya. Cette faune, propre aux zones alpines et 
subalpines à climat sec, se nourrit de déchets organiques d’origine animale et 
végétale, qui s’accumulent sur les névés. Sur l ’ Himalaya (M a n i , 1962) ces 
déchets forment par places d’énormes amoncellements qui attirent de nombreux 
saprophages et quelques prédateurs. Les névés jouent ainsi le rôle de glacière, 
emmagasinant des produits organiques et les fournissant en abondance pendant 
la belle saison.
La faune des lacs alpins nous fournit un autre exemple intérressant d’adapta­
tion aux conditions du milieu local. En Transcaucasie, les lacs alpins peuvent 
être séparés en deux types différents, suivant qu’ils sont grands ou petits. Dans 
les petits lacs, la température au printemps est très basse, mais elle est élevée 
en été. Dans ces lacs, on trouve une faune endémique, sans doute adaptée 
spécialement à ces conditions locales, car elle manque dans les grands lacs, dont 
la faune est constituée par des espèces à vaste répartition ou boréo-alpine s, 
avec tout au plus quelques sous-espèces caucasiennes. En Europe centrale, où 
la température de l’eau des lacs alpins est bien plus constante, la faune endémi­
que semble faire défaut, mais elle existe par places dans les petits ruisseaux.
Une particularité de la faune alpine se manifeste dans l ’abondance des formes 
aptères et microptères, signalée depuis longtemps. Mais les espèces aptères 
sont également abondantes dans les déserts, les régions froides, sur certaines 
îles et se rencontrent dans beaucoup d’autres milieux. Comme les causes de 
cet aptérisme ne semblent pas être encore élucidées, nous essaieront d ’exposer 
ici notre point de vue à ce sujet.
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Parmi les Coléoptères, les formes aptères ou mieroptères peuvent coexister 
dans la même population avec les formes à ailes fonctionnelles, ou être propres 
à des sous-espèces, espèces ou groupes taxonomiques supérieurs. Quelquois ce 
caractère est lié au sexe. Darwin jadis avait cherché une explication de l’apté- 
risme des populations insulaires, mais cette explication n’a pas résisté à l ’épreuve 
du temps. Les généticiens ont décrit de nombreuses mutations aptères ou 
mieroptères chez des espèces normalement ailées et il semblait plausible de 
penser que de pareilles mutations devaient surgir dans la nature et s’y maintenir, 
lorsqu’elles étaient viables, mais cette explication s’est avérée trop simpliste. 
Les données de T i e t z e  (1963) permettent d’envisager la question sous un nou­
veau point de vue. Il résulte de ses recherches sur la musculature alaire de 
certains Carabidae des environs de Halle que chez beaucoup d’espèces on observe 
des formes à ailes fonctionnelles et à musculature fortement réduite et semblable 
à celle des formes aptères et brachyptères. En conséquence, dans la nature, la 
tendance vers l’aptérisme doit débuter par une atrophie musculaire phéno- 
typique, entraînant plus tard une réduction alaire génotypique. Cet exemple 
s’accorde parfaitement avec les vues de certains généticiens (S c h m  a l h a it s e n , 
1946; G o l d s c h m id t , 1955), suivant lesquelles une mutation dominante ne peut 
se maintenir dans une population que si elle ne modifie pas le phénotype, c.-à-d. 
si elle correspond à une modification existant déjà dans cette population. 
Compte tenu de ces considérations, l’aptérisme doit résulter du processus 
suivant.
Tout insecte a intérêt à conserver ses ailes, car elles lui confèrent des avantages 
importants; d ’abord, la facilité de dissémination, comme l’a très bien exposé 
D a r l i n g t o n  (1943); ensuite, pour le rapprochement des sexes, le peuplement 
de certaines niches biologiques etc. Mais, s’il se trouve dans des conditions 
d ’existence défavorables, il peut arriver qu’il ne soit plus en état d ’achever sa 
métamorphose normale faute de ressources suffisantes. Ce manque de ressources 
peut être dû non seulement à un manque de nourriture, comme cela peut 
arriver dans un désert, mais aussi pour d’autres raisons, ralentissement du 
métabolisme dans un climat trop froid, raccourcissement de la belle saison, 
etc. Dans tous les cas, l ’insecte tendra à résorber les parties de son corps 
non indispensables à sa survie et, comme les muscles alaires constituent la 
partie la plus importante de la musculature de tout insecte ailé, leur résorption 
dégagera des réserves nutritives très précieuses. En conséquence, cette résorb- 
tion devra avoir lieu toutes les fois que l ’insecte ne sera pas capable de se 
dévélopper complètement mais pourra former une forme aptère viable. Si 
les conditions défavorables persistent, la modification se maintiendra et 
permettra la consolidation d’une mutation aptère ou microptère occasionnelle, 
qui, elle aussi, sera favorable, puisqu’elle entraînera une économie de ressources 
supplémentaire.
En conséquence, les formes aptères ou mieroptères orophiles ont dû se former 
parmi les espèces originaires de pays plus cléments. Elles devront être ex­
13•
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ceptionnelles parmi les formes boréo-alpines, à moins que celles-ci ne provien­
nent elles-même d’ancêtres aptères.
La chorologie des espèces alpines permet de préciser certains détails de leur 
mode de répartition.
Le fait, que l’on trouve en Afrique tropicale trois fois plus de Carabidae 
d ’origine paléarctique que d ’origine locale prouve d ’une façon particulièrement 
frappante que pour les insectes les migrations, même à travers d ’immenses 
étendues et malgré la présence de nombreux obstacles, présentent moins de 
difficultés que le transport même à quelques centaines de métrés, si ce transport 
entraîne une transformation radicale de biotope. Il semble en être de même 
pour la faune de l ’Himalaya, dont tout l ’élément alpin endémique est d’origine 
paléarctique. Des considérations analogues, quoique basées sur des données 
tout-à-fait différentes ont jadis été exposées par K k i s h t o i w i t s c h  (1946) au 
sujet de problèmes phytogéographiques. Ils confirment nos vues (1959, 1961), 
suivant lesquelles pour tout organisme le problème adaptatif le plus difficile 
est la transformation de son appartenance biocénotique.
Les données ch orologiques permettent de préciser encore un détail intéressant. 
La répartition de l’élément paléarctique sur les montagnes de l ’Afrique tropicale 
prouve péremptoirement qu’elle a dû s’effectuer surtout par voie active, car la 
Rift-Valley n ’aurait pu servir d ’obstacle en cas de répartition par voie passive. 
L ’étude des launes insulaires confirme pleinement cette conclusion (B a s i l b w s k i , 
1962).
E. Considérations sur la genèse de la faune alpine
Il est admis depuis longtemps que la faune de tout biotope dépend de ce 
dernier et qu’elle est d’autant plus caractéristique que l ’est son habitat. La 
zone alpine constitue un groupe de biotopes très particuliers, dispersé à travers 
des régions très diverses. Il eut été donc logique d’y trouver une faune spéciale, 
comprenant des formes nettement isolées de leurs congénères des autres biotopes. 
Cependant, il n ’en est rien. Ainsi que nous l ’avons vu, on ne trouve dans cette 
zone que quelques rares genres et sous-genres endémiques en l ’absence de tout 
groupement taxonomique plus important, tandis que la plupart des espèces 
alpines ne se distinguent que légèrement de leurs congénères habitant plus bas. 
Comment expliquer cette contradiction ?
Depuis longtemps, les généticiens sont parvenus à la conclusion que la genèse 
des espèces est essentiellement dépendante de l ’isolement des populations 
voisines. La zone alpine est constituée par un grand nombre d’îlots, bien isolés 
les uns des autres ce qui paraît être une condition très favorable à la formation 
d ’abondantes espèces ou sous-espèces vicariantes, mais en fait elles ne sont pas 
nombreuses et leur aire de répartition englobe souvent un grand nombre de 
massifs montagneux isolés, alors que dans bien d ’autres biotopes, notamment 
dans les pénéplaines ou sur certaines îles, les formes vicariantes sont bien plus 
abondantes. Il semble en être de même pour la flore alpine, dont beaucoup
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d’espèces habitent des massifs très éloignés les uns des autres, tels que les 
Pyrénées, les Alpes, le Caucase, l ’Himalaya. C’est ainsi que l ’on compte 96 espè­
ces de plantes alpines communes aux Alpes et au Caucase (T a k h t a d j a n , 1946). 
Parmi les Coléoptères, ces exemples sont beaucoup plus rares, mais, peut-être 
se multiplieront-ils dans l ’avenir.
Ces données montrent que la genèse de la faune alpine a été commandée par 
un facteur spécifique qui semble être lié aux raisons suivantes.
Les hautes montagnes ne peuvent exister longtemps (au point de vue paléo­
géographique) paroequ’elles sont trop vite érodées; en conséquence, la zone 
alpine actuelle est très jeune, bien plus jeune sans doute que toutes les autres. 
C’est pourquoi ni sa faune ni sa flore n’ont eu le temps nécessaire pour y évoluer 
sérieusement, ce qui explique les particularités signalées ci-dessus.
Pour des raisons inconnues, les plissements principaux de l ’Ancien Monde 
sont dirigés essentiellement de l’ouest vers l ’est, mais les zones de plissements 
se sont déplacées an cours des temps passés par bonds du nord au sud. C’est 
ainsi que les plissements les plus anciens, les Calédonides, s’étendent au nord 
des plissements plus récents des Hercynides, qui, elles-même sont disposées an 
nord des plissements alpins. En conséquence, dans l’Ancien Monde, la zone 
alpine a dû se déplacer par bonds du nord au sud. Si l ’on considère que les 
vieux plissements nordiques ont été érodés depuis longtemps, mais ont dû 
conserver en raison de leur latitude une faune du type voisin de l ’alpin, on con­
çoit, qu’au cours des siècles cette faune a eu tout le temps voulu pour s’adapter 
aux conditions locales, d’autant plus que le relief n ’a pu se modifier que très 
lentement. C’est ainsi que dans l ’Oural toutes les vallées importantes semblent 
exister depuis le Secondaire (V a b s a n o f ie v a , 1954).
Il est donc logique d’admettre que cette faune nordique, poussée à émigrer 
vers le sud au Pliocène en raison du refroidissement du climat, a dû pouvoir 
atteindre des massifs montagneux, qu’elle a peuplé d’autant pins facilement, 
qu’elle était déjà habituée aux territoires à relief accidenté. C’est donc dans le 
Nord qu’il est logique de chercher l’origine du fond de faune alpine, mais cette 
règle doit comporter des exceptions que nous examinerons plus loin. Par ailleurs, 
la rigueur du climat de la zone nordique au cours des glaciations a dû exterminer 
cette faune dans son pays d ’origine même là, où il n ’existait pas de calotte de 
glace étendue, ainsi qu’en témoignent de nombreuses données paléontologiques 
en particulier en Sibérie où les calottes de glace semblent n’avoir eu qu’une 
faible extension.
Les peuplements de biotopes nouveaux, y compris les biotopes alpins, sont 
conditionnés par les capacités migratrices des organismes et leur possibilités 
d ’adaptation à des conditions d’habitat nouvelles. Ainsi la faune alpine a dû 
se former à la suite d ’un processus de sélection naturelle intense et qui a dû 
être d ’autant plus puissant que la capacité migratrice de ses éléments était plus 
considérable. C’est pourquoi elle est constituée essentiellement par des formes 
à pouvoir de dispersion élevé, comme les Carabidae et les Staphylinidae, parmi 
lesquelles la séléction naturelle a pu exercer des ravages à une échelle parti­
DOI: 10.21248/contrib.entomol.18.1-2.177-211
Powered by TCPDF (www.tcpdf.org)
198 S. M . I a b l o k o f f - K h n z o h i a n , Considérations sur la faune alpine des Coléoptères
culièrement vaste en laissant subsister un nombre de genres très restreints, mais 
qui ont peuplé de grandes étendues. Ailleurs la sélection a eu un champ d’action 
moindre, c ’est pourquoi les représentants alpins des autres familles sont beaucoup 
moins nombreux, mais là aussi on ne trouve qu’un nombre de genres restreint 
et à répartition vaste, ce qui prouve que même dans ce cas, l’échelle sélective 
est restée considérable. Mais à côté des émigrants la faune alpine comprend 
aussi des formes autochtones, certaines fort anciennes. Cependant, leur nombre 
modeste et la présence de plusieurs genres monotypiques prouvent que là aussi 
la séléction naturelle a opéré ses ravages, mais à une échelle plus restreinte. 
Enfin, récemment, sans doute après les glaciations, quelques genres ont réussi 
par-ci par-là à pénétrer dans la zone alpine et même à’y former des espèces 
endémiques.
Ces données prouvent entre autres que la tendance de certains biologistes de 
ne voir dans le genre qu’une unité plus ou moins arbitraire, dépendant du 
jugement de chaque systématicien, n’est pas admissible. Les vrais genres pos­
sèdent un complexe de caractères, qui les déterminent d ’une façon très précise 
et au moins aussi bien que l ’espèce, mais certains de ces caractères sont d’une 
étude difficile.
Dans ses grandes lignes la genèse de la faune alpine semble s’être déroulée de 
la façon suivante.
Après les mouvements orogéniques importants duPaléozoïque, l’ère Secondaire 
est caractérisée par une longue période de repos. Une orogenèse importante ne 
se poursuit qu’en Amérique et en Asie orientale (S t r a k h o v , 1948). Vers le 
commencement du Tertiaire en Europe, Afrique et Asie, sauf l ’Asie orientale, 
la plus grande part des massifs montagneux sont pénéplainisés, des montagnes 
plus ou moins hautes n’existent qu’en Scandinavie et le long du grand anti­
clinorium englobant l ’Oural, le Tian-Shan et une part des montagnes sibériennes. 
En conséquence, si une faune alpine a pu exister au Crétacé, ce qui ne paraît 
pas douteux, elle n’a pu se conserver que sur ces montagnes ou en Asie orientale. 
Comme la faune ancienne de la Scandinavie et de l’Oural a été détruite par les 
glaciations, nous ne pouvons que conjecturer à son sujet; mais sur le Tian-Shan 
quelques-uns de ses éléments auraient pu se conserver. Malheureusement, cette 
faune n’est pas connue. L’apparition de hautes montagnes au cours du Paléogène 
a dû amener la création d’une faune orophile. A l ’Eocène, le réchauffement du 
climat a dû enrichir cette faune en provoquant une migration vers les montagnes 
d’éléments sylvicoles. On peut aussi admettre la migration en Europe de quel­
ques éléments angariens anciens, car, suivant les botanistes, des éléments 
floristiques analogues ont émigré des le Crétacé, sans doute au cours de re­
froidissements passagers de climat, qui n’ont pas toujours pu laisser de traces 
paléogéographiques certaines. Parmi ces émigrants ont dû se trouver des Nebria, 
Harpales, Amara, Trechus etc.
Le rythme de peuplement des massifs montagneux par des éléments de la 
forêt subtropicale a dû être comparable à celui que l ’on observe actuellement 
dans l ’Himalaya ou en Afrique tropicale et, en conséquence, très lent. Les
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genres alpins endémiques actuels ont dû se former au dépens des premiers 
émigrants orophiles. Leur pauvreté en espèces et le caractère relicte de leur 
habitat prouve qu’ils ont passé par des périodes de dépression intenses, dues 
sans doute à de nombreuses modifications du climat, relief etc. et plus tard à 
la concurrence des éléments boréaux. A l’élément ancien, nous rattachons les 
sept genres monotypiques signalés plus haut, les Nastonycha, Dichotrachelus, 
sous-genres Oreocys, Atlantosphodrus, Eutroctes. Il est remarquable, que dans 
aucun de ces taxas on n’observe des cas de morphogenèse récente ou même 
de variations intraspécifiques, tant soit peu accusées. Même les sous-espèces, 
lorsqu’elles existent (Dichotrachelus) laissent l’impression de formes anciennes.
Tableau de répartition des espèces alpines de quelques genres de Coléoptères 
sur certains massifs montagneux
KKT Genre Atlas Pyrénées Alpes Apennins Corse Carpathes Caucase Himalaya
1 Cychrus _ X X _
2 Carabus _ X X _ x
8 Nebria X X X X _ X x x
4 Leistus - _ - X _ x X
5 Bembidion _ X X X ? x
6 Trechus X X X X X
7 Duvalius - _ _ _ X - _
8 Ocys X _ - _ - -
9 Deltomerus X _ _ X X -
10 Harpalus X X _ _ - X
11 Amara X X X - X _ X X
12 Pterostich us X X - —
13 Agonum - _ X _ _ _ X _
14 Cymindis X X _ _ X
15 Hydroporus - X X - _ X x
16 Mannerheimia - - X X - - X —
17 Aphodius - X X _ _ X x -
1S Chrysochloa - X X X _ X -
19 Otiorrhynchus - X X - X X X
20 Dichotrachelus X X x X X - - -
A l’élément paléoangarien on peut attribuer les Broscosoma à distribution 
très remarquable, les Nebria, Trechus, Harpalus, dont la répartition démontre 
une pénétration ancienne en Europe, ainsi que nous l’avons déjà exposé (1961), 
Amara etc. La répartition actuelle de ces genres à travers la zone alpine diffère 
de celle des autres genres par sa répartition beaucoup plus homogène avec de 
nombreux représentants sur des massifs isolés. Ainsi on trouve sur l ’Atlas des 
Nebria, Ocys, Iblania, Harpalus, Dichotrachelus ; sur la Sierra Nevada — Ocys, 
Dichotrachelus; sur les Pyrénées — Nebria, Trechus, Arctapila, Dichotrachelus; 
en Corse — Trechus, Paraleirides, Dichotrachelus; sur les Carpathes et dans les 
Balcans — Nebria; sur les Apennins — Nebria, Trechus; au Caucase — Nebria, 
Trechus, Derostichus, Eutroctes. Dans les Alpes seul le genre Nebria est réparti 
largement, les autres — Broscosoma, Trechus, Chelonitis, Trachylomorphus, 
Dichotrachelus sont localisés, surtout sur les contreforts méridionaux constituant
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l ’élément le plus ancien des massifs alpins. La plupart des autres éléments alpins 
sont, au contraire, bien plus abondants sur les massifs européens nordiques — 
Carpathes, Alpes, Pyrénées, partie occidentale de la chaîne principale cau­
casienne et beaucoup plus rares plus au Sud.
Sur le tableau ci-contre on a figuré la répartition de quelques éléments alpins 
sur certains massifs montagneux.
La provenance du genre Deltomerus est moins claire. Conformément aux 
données récentes (K o u r s îa k o v , 1960, 1963), ce genre fait partie de la vieille tribu 
des Deltomerini, caractérisée entre autres par son aédéage très primitif. Cette 
tribu comprend en outre deux Platydiolus Ch a u d o ir  de la Sibérie orientale et 
de l ’Amérique du Nord, tous deux rhéophiles; huit Apenetretus Ki i:n. de la 
Chine et du Japon; trois Penetretus M o t s c h t j l s k y  de la Méditerranée occiden­
tale; les Paradeltomerus A p f b l b e c k , que nous considérons comme un sous-genre 
des Deltomerus. Tous les Deltomerus sont orophiles, deux (D. carpathicus M i l l e r  
et haszabi S z e k e s s y ) sont des rhéophiles de la zone subalpine des Carpathes,
D. corax P e y e r im h o b f  habite les zones alpine et subalpine de l ’Atlas, toutes 
les autres espèces sont alpines — nivicoles ou rhéophiles. Le genre est représenté 
dans l’Afrique Nord-Ouest, la Sierra Nevada (1 espèce), les Apennins (1 espèce), 
les Carpathes (3 espèces), les Balcans (3 espèces) et le Caucase, près de 15 espèces, 
dont trois de Transcaucasie ; enfin une espèce est décrite de la Turquie Nord-Est. 
L ’aire de répartition du genre n’a pas d ’analogues parmi les Coléoptères, mais 
on peut la comparer à celle des Duvalius, avec cette différence essentielle que 
ce dernier est connu également de l ’Asie Centrale, des Alpes méridionales, y 
compris la zone alpine des Alpes orientales, des Cévennes, de la Sardaigne et de 
la Sicile. Les Duvalius appartiennent à une lignée angarienne sylvicole, leurs 
espèces sont des crénophiles, se développant près des sources. D ’après Je a n n e l  
(1929), le genre s’est propagé en Europe au miocène et de là, a pénétré en Afrique 
Nord-Ouest, à travers la Sicile. Ainsi que nous l ’avons déjà indiqué (1961), ce 
genre peuple actuellement la zone des forêts sarmatiennes, au Pliocene, en raison 
de l’aridisation du climat, il s’est réfugié dans les coins humides, les bords des 
ruisseaux, les grottes et les fentes du sol. Les Deltomerus ont du suivre la voie 
de migration des Duvalius, mais, n’ayant pu s’adapter au changement du climat 
méditerranéen au Pliocene, ont été exterminés ou se sont réfugiés dans la mon­
tagne jusqu’à la zone alpine. En conséquence, on peut expliquer leur répartition 
suivant le schéma suivant.
Cet ancien genre angarien rhéophile et orophile s’est propagé vers le Caucase 
avec le refroidissement du climat, sans doute au Pliocène, à travers les montagnes 
de l ’Asie Centrale et de l’Iran. Son absence dans le Talysch peut être expliqué, 
comme pour les Trechus, par le manque d’habitats convenables, mais le nombre 
d’espèces nouvelles décrites récemment du Caucase, de l ’Atlas et même des 
Carpathes prouve que nous sommes loin de connaître ni la composition du 
genre ni sa chorologie réelle. Comme au Caucase n’ont pénétré que des espèces 
orophiles, elles sont toutes devenues alpines, mais leur aire de répartition s’étend
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bien plus à l ’Est que pour la plupart des autres formes alpines caractéristiques 
puisqu’on les trouve jusqu’au Daghestan et l ’Arménie centrale, où elles se pren­
nent en compagnie de Nebria et Trechus. Il n’est pas impossible que les Delto- 
merus aient pu se propager en Europe à travers le Caucase et l ’Asie Mineure, 
mais il semble plus probable de leur consigner une voie plus nordique qui, en 
principe, correspond à  ,,1’Egéide septentrionale“  de J e a n n e l . Cette Egéide est 
censée avoir constitué un pont entre le Caucase et les Balcans à travers la mer 
Noire. Mais, comme un pont pareil, suivant les données paléogéographiques 
modernes, n’a jamais pu exister, force est de chercher une voie plus nordique 
à travers les forêts du plateau russe vers les Carpathes et de là plus au Sud. Des 
Balcans jusq’à l ’Afrique du Nord, on connaît une voie directe à travers l ’Italie 
et la Sicile, qui semble avoir été suivie par beaucoup de migrations sarmatiques 
dans les deux sens. Cette voie a dû être utilisée aussi par les Deltomerus. Leur 
absence actuelle en Sicile et dans les Alpes peut être attribuée à leur grande 
hygrophilie qui devait fortement limiter leur possibilités d’expansion et de survie 
dans les pays à climat trop sec.
En Afrique du Nord la présence de vastes forêts subtropicales humides a dû 
favoriser leur peuplement par les Deltomerus jusqu’au littoral où semble s’être 
formé le genre Penetretus. En effet, ce genre ne se distingue des Deltomerus 
que par ses tarses glabres. Le Deltomerus corax P e y e b i m h o f e  de la zone alpine 
et subalpine de l’Atlas (2300 — 3200 m) a des tarses densement pubescents, le 
Penetretus redoni A n t o i n e , habitant moins haut (400 —1200 m) n’a conservé 
qu’une pubescence tarsale réduite, et le Penetretus temporalis B e d e l  du littoral a 
les tarses glabres. On trouve donc encore aujourd’hui les formes intermédiaires 
entre les deux genres, prouvant que les Penetretus ont dû s’isoler récemment 
et au Maroc, apparemment en raison du changement du substrat (sable fin des 
ruisseaux de basse altitude au lieu du gravillon). Du Maroc, le genre Penetretus 
a pu se répandre longeant le littoral à travers l’Espagne jusqu’au Roussillon, 
suivant la voie, utilisée en sens inverse par de nombreuses espèces européennes 
vers le Maroc (Carabus, Dorcadion etc.). Il résulte de ces considérations que les 
Penetretus sont récents et mériteraient d ’être considérés comme un sous-genre 
des Deltomerus. Chez le genre oriental Apenetretus, on observe une évolution 
analogue de la structure tarsale, due probablement aux mêmes raisons. Avec 
l’extention de la zone alpine auPléistocène, les Deltomerus ont trouvé de nouvel­
les possibilités d’extension, ce qui a amené la formation d’espèces nouvelles, 
nombreuses surtout sur la Chaîne Principale du Caucase, qui sont souvent 
vicariantes et à peine distinctes les unes des autres.
Les Leistus semblent également appartenir à une ancienne lignée angarienne 
sylvicole. Il est fort possible qu’ils se soient dispersés en même temps que les 
Deltomerus et suivant les mêmes voies, mais, étant bien moins hygrophiles, ils 
ont pu se disséminer bien plus largement et s’adapter par place à des milieux 
à climat sec.
On situe au Pliocène une vaste migration d’éléments faunistiques et floristiques 
angariens, qui a constitué l’essentiel de la faune et flore actuelle de l ’Europe
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tempérée. A cet élément doivent appartenir les ancêtres de la plupart des es­
pèces alpines actuelles, ainsi qu’en témoignent leurs rapports phylogénétiques. 
Mais la faune alpine comprend aussi un élément autochtone. A cet élément, 
outre les genres signalés ci-dessus on peut rattacher les quelques sous-genres 
suivants.
Les Oreonebria comprennent quelques espèces alpines des Alpes. Les ca­
ractères distinctifs du sous-genre sont liés a son faciès grêle et à quelques parti­
cularités de la chétotaxie, qui chez les Nebria est remarquablement instable. 
L’édéage ne présente aucune particularité intéressante, ni par comparaison 
aux autres Nebria, ni entre les différentes espèces de ce sous-genre. Les espèces 
hantent les ruisselets descendant des névés surtout dans la zone subnivale, où 
ils se substituent aux autres espèces de ce genre. Tout ce groupe semble être 
très récent et a dû se former sur place au cours du Pléistocène dans des conditions 
de climat très rigoureux.
Les sous-genres alpins des Amara semblent s’être formés également sur place, 
mais bien avant les Oreonebria, car ils sont bien mieux différenciés. La formation 
des autres sous-genres alpins est moins claire.
Un cas particulièrement intéressant est présenté par certains groupes de 
Carabus orophiles largement répandus à travers la zone paléarctique. Comment 
peut-on se représenter la genèse de cette faune ?
Ainsi que nous le signalions plus haut, au début du Tertiaire en Eurasie, des 
formes orophiles ne pouvaient exister que sur quelques chaînes. Cela a dû être 
le cas, en particulier, pour les Carabus dont l ’origine angarienne est bien établie. 
Il est logique d ’admettre que ces Carabus, quelle que soit leur provenance, ont 
pu se propager le long de ces chaînes de l’Asie orientale jusqu’en Scandinavie. 
Au Pliocène, le refroidissement du climat a conduit ces formes orophiles à 
émigrer vers l ’Est et le Sud.
Quoique depuis longtemps on étudie le genre Carabus avec assiduité, sa 
phylogénie n ’est guère comprise, ainsi que nous l ’avons déjà signalé (1963). 
Quant à leur chorologie, elle n’est bien connue qu’en Europe occidentale. C’est 
pourquoi nous nous limiterons ici à quelques remarques générales.
Depuis longtemps on a établi l ’étroite parenté entre certains Carabus d’Europe 
et d’Asie orientale. C’est ainsi que dans la section des Orinocarabus K r a a t z  sensu 
Biner xi su (1932 — 1935) nous trouvons en Chine quatre espèces orophiles, dans 
la zone alpine des Alpes sept espèces et dans la zone alpine et sylvatique de 
l ’Europe centrale, deux espèces. Bnrrxi.xc réunit dans cette section encore 
deux espèces arctiques, qui sont cependant assez distinctes des autres. Ces 
données prouvent l ’existence d ’une migration des montagnes de la Chine vers 
l ’Europe, qui a dû contourner le Caucase et les Balcans. Mais au Caucase on 
trouve la section voisine des Pachycarabus G é h i n  avec six espèces alpines de la 
chaîne principale et une espèce alpine et subalpine en Transcaucasie (chaîne 
Adjarienne). Quoique cette section appartienne certainement à une lignée 
angarienne, sa provenance est problématique.
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On ne peut admettre sa provenance d ’une migration angarienne ancienne, 
d’abord, parce que l ’on ne s’explique pas l ’absence de formes sylvicoks ancestrales 
dans les forêts caucasiennes, dont la faune et la flore sont tellement saturées 
de relictes qu’elles ont été depuis longtemps nommées des forêts tertiaires. 
Ensuite, parce que le Caucase, dès le début du Tertiaire, fut isolé du nord par 
un large bras de la Téthys, ce qui exclut la possibilité d’échanges faunistiques 
anciens soit avec le nord, soit avec l ’est. Par contre, si nous admettons, que 
cette section ait émigré de l’Oural, où elle s’est isolée au Paléogène, tandis que 
les Orinocarabus se sont constitués, sans doute, vers la même époque, en Asie 
Centrale, l’existence de ces deux sections et leur ehorologie deviennent com­
préhensibles. Ajoutons que les espèces des deux sections sont communes et 
souvent vicariantes, ce qui prouve qu’elles ont dû se former sur place et récem­
ment, car sans cela les glaciations succéssives auraient dû enchevêtrer leurs 
aires de répartition.
On peut expliquer de même façon la provenance des Cechenus F i s c h e b , qui 
comptent six espèces alpines, réparties presque de la même façon que les Pachy- 
caràbus, et que l’on rencontre avec eux sur la chaîne Principale, mais ils man­
quent en Transcaucasie, ce qui semble indiquer un type de peuplement récent. 
De nombreuses sections voisines habitent la Chine, le Tibet, l ’Asie Centrale, 
mais les congénères les plus proches sont apparemment les Iniopachys S o l i e b  
des Pyrénées et monts Cantabriques. On a cherché à expliquer la répartition 
actuelle de ces deux sections par une migration au Paléogene et un isolement 
ultérieur pendant la transgression de la mer Nummulitique, mais cette sup­
position n’explique pas pourquoi toutes les espèces sont alpines (au Paléogène, 
la zone alpine ne pouvait exister ni au Caucase, ni sur les Pyrénées), comment 
ces espèces cryophiles ont pu franchir des forêts subtropicales, pourquoi elles 
ne se sont pas réparties plus tard plus largement, notamment en Transcaucasie, 
comment elles ont pu franchir le bras de la Téthys séparant le Caucase de l ’Asie 
etc. Au contraire, en admettant que les sections actuelles se soient isolées sur 
différents massifs montagneux anciens et aient émigré au Pliocène, leur choro- 
logie devient facile à comprendre. En particulier, les Iniopachys pourraient 
être originaires de la Scandinavie, d’où ils ont pu émigrer vers le Sud-Ouest à 
travers des prairies et en évitant les massifs forestiers, dont le milieu ne leur 
convenait pas, ce qui pourrait expliquer leur absence dans les Alpes ; les Cechenus 
ont pu de même émigrer au Caucase de l ’Oural.
Il existe au Caucase un autre groupe, dont la répartition est tout à fait com­
parable à celle des Cechenus, ce sont les Lindrothius. Suivant la révision de 
K o t j b n a k o v (1 9 6 1 ), ce sous-genre compte 11 espèces, peuplant la chaîne princi­
pale du Caucase à l ’ouest du col de la Croix jusqu’à la limite ouest de la zone 
alpine. K o u b n a k o v  considère ce sous-genre comme un genre propre, mais, à 
notre point de vue, sans raisons suffisantes. Toutes les espèces sont alpines, 
vers l ’est elles sont peu nombreuses et ont, comme leurs sous-espèces, des aires 
bien délimitées, vers l ’ouest les espèces deviennent plus nombreuses et leurs 
aires tendent à s’enchevêtrer de plus en plus si bien qu’à la limite ouest de
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leur répartition plusieurs espèces cohabitent. Toutes les espèces sont lapidicoles, 
recherchent les stations les plus sèches des près alpins, par place descendent 
vers la lisière supérieure des forêts, ou elles grimpent volontiers sur les herbes 
hautes, se prennent généralement en nombre, souvent en masse sous la même 
pierre. On trouve souvent en leur compagnie la Nebria bonellii A d a m s , dont 
l ’aire de répartiton s’étend cependant plus au Sud, jusque dans l ’Adjarie, où 
les Lindrothius font défaut.
Les Lindrothius constituent un groupe très homogène, leurs espèces ne se 
distinguent que difficilement, mais par quelques caractères stables, surtout par 
leur édéage, donnent l ’impression de formes récentes, comptent quelques sous- 
espèces. Aux point de vue phylogénétique, l’espèce la plus proche semble être 
le Galathus femoralis C h a u d o i b  de l ’Adjarie et de la région de Kars. K o u b n a - 
k o v  suppose, que les Lindrothius dérivent d’une rélicte ancienne, qui s’est 
réfugiée dans la zone alpine de la Chaîne Principale et s’est plus tard disséminée 
vers l ’ouest. Mais cette supposition n’explique pas l’absence de formes ance­
strales sylvatiques, l ’abondance des espèces dans la région ouest, le chevauche­
ment de leurs aires de répartition vers l ’ouest, l ’appartenance à la zone alpine, 
qui, comme nous l ’avons vu, est toute récente etc. Au contraire, si nous admet­
tons, que les Lindrothius se soient formés sur les prés alpins secs de l ’oural et 
aient émigré récemment vers le Caucase, l ’explication de leurs traits spécifiques 
devient facile. Suivant ce schéma, les premiers arrivants ont dû peupler pendant 
une époque glaciaire de vastes étendues de prairies au nord-ouest de la Chaîne 
principale. Le réchauffement du climat les a relégués plus tard dans la zone 
actuelle, qu’ils ont peuplée progressivement de l’ouest vers l’est, où la limite 
actuelle de leur répartition est détérminée non pas par l ’existence d ’une barrière 
éthologique mythique, mais par le caractère récent de leur invasion. En effet, 
tout cheminement le long d ’une crête nécessite le franchissements de dépressions 
et de points hauts, qui ne peuvent s’opérer qu’au cours de variations de climat 
adéquats et d ’autant plus importants que le sont les dénivellements. Le rythme 
d’une migration semblable et son extension sont donc déterminés par les varia­
tions climatiques au cours de sa durée. D ’autre part, le fait- que vers l ’est 
toutes les espèces sont vicariantes et confinées sur des massifs récents bien isolés 
confirme qu’il s’agit bien d’une migration récente. A l ’ouest, les Lindrothius 
ont dû exister depuis plus longtemps, en conséquence ils ont dû émigrer plusieurs 
fois au cours des glaciations, ce qui explique l ’enchevêtrement des aires de ré­
partition spécifiques. Quant aux considérations phylogénétiques, évoquées par 
K o t t b n a k o v , elles nous paraissent très discutables.
Il est probable qu’avec les Lindrothius ont émigré des Nebria-la N. bonellii et 
la  N. schlegelmilchi A d a m s , qui constituent un petit groupe particulier, bien dif­
férent de tous ses congénères. Ces deux espèces sont alpines, mais descendent 
facilement dans la zone subalpine et même en forêt. Cela peut expliquer leur 
vaste aire de répartition. En particulier, la N. schlegelmilchi a peuplé presque 
tout le Caucase et est même signalée de Perse.
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Il semble que l’on puisse attribuer une origine ouralienne à beaucoup d’autres 
groupes de Coléoptères caucasiens, par exemple aux Tribax F i s c h e r , Glypto- 
pterus C h a t t d o ir  (Myosodes auct.), Haplomaseus R e i t t e r , certains groupes des 
Trechus, Meleus, Otiorrhynchus etc. En faveur de cette supposition plaide le 
type de répartition de ces groupes, avec concentration vers le Caucase Nord- 
Ouest et l ’absence de représentants dans la forêt refuge du Talysch. Mais la 
disparition totale de l ’ancienne faune ouralienne sur place rend le contrôle 
impossible.
Si nos considérations sont justes, des espèces orophiles ont dû se former éga­
lement en Scandinavie, d’où ils ont pu peupler l ’Europe centrale, mais non le 
Caucase. Nous serions enclins d ’attribuer une origine Scandinave aux Ghryso- 
chloa que l ’on considère tantôt comme un genre propre et tantôt comme un sous- 
genre des Chrysomela. Les Chrysochba comprennent deux douzaines d’espèces, 
dont deux sibériennes, atteignant à l’Est l ’Altai, et les autres européennes, où 
elles sont connues des Alpes (19), Pyrénées (9), Carpathes (8) et d ’Espagne 
(monts Cantabriques, Sierra Nevada). Une espèce existe sur les Apennins, une 
autre sur l’Oural. Vers le nord, la frontière générique passe par le nord de 
l ’Allemagne et la Finlande (1 espèce). En Asie Mineure et au Caucase, les 
Ghrysochloa manquent totalement. La plupart des espèces sont réparties large­
ment, des Pyrénées aux Carpathes et Baleans, beaucoup sont communes. Mais 
une espèce rare n’est connue que des Pyrénées centrales, une autre, commune et 
alpine-de la Sierra Nevada, une troisième est commune aux Pyrénées et au 
Massif Central, quatre, dont deux espèces alpines, sont confinées aux Alpes, une 
espèce est commune aux Alpes et aux Apennins. Toutes les espèces sont proches, 
plusieurs ne peuvent être déterminées exactement qu’ à l ’aide de l ’édéage. 
La plupart habitent les forêts de conifères humides, d ’où certaines espèces pénè­
trent dans la zone alpine qui compte trois espèces endémiques. Au moins une 
espèce peut habiter les forêts de feuillus à basse altitude. On ne connaît pas de 
formes vicariantes. Toutes sont diurnes, se nourrissent, adultes et larves, de 
feuilles de certaines composées et ombellifères. Les espèces sont ovo vivipares, 
déposent des oeufs contenant de jeunes larves ou même des larves néonates. 
L ’ovoviviparité semble être une adaptation à la réduction de la durée de la 
belle saison (printemps froid). Contrairement à la plupart des autres espèces 
orophiles, les Chrysochloa n’ont pas de congénères dans la faune des régions bas­
ses et manquent dans les refuges montagneux anciens ou y sont réprésentées par 
des espèces à large répartition. Le nombre d’espèces le plus élevé s’observe dans 
les Alpes du Nord, alors que la faune orophile est en général beaucoup plus riche 
dans les massifs méridionaux.
La genèse des Ghrysochloa est énigmatique. Weise cherchait leur origine dans 
les Alpes. Mais cette supposition n’explique pas, ni leur prédominance dans les 
massifs nordiques, ni, surtout, l ’absence de congénères dans les forêts de feuillus, 
d ’où elles auraient dû provenir. Considérant que leur biotope principal est la 
forêt de conifères du type de la taïga, il eut été logique de leur attribuer une 
origine nordique, mais dans la taïga elles n’existent pas. C’est pourquoi nous les
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considérions volontiers comme une lignée Scandinave, qui a eu jadis tout le 
temps nécessaire pour s’adapter à son biotope préféré et acquérir l ’ovoviviparité 
au cours du refroidissement du climat au Miocène. Au Pliocène, cette lignée a 
émigré vers le Sud avec la forêt de conifères, qu’elle habitait. L ’enchevêtrement 
des aires de répartition spécifiques prouve, à  notre avis, que cette lignée a peuplé 
l’Europe centrale avant les glaciations et a émigré dans des directions diverses 
plusieurs fois pendant leur cours. Son absence en Scandinavie actuellement s’ex­
plique, comme dans les cas précédents, par les ravages des glaciations.
On peut attribuer une origine Scandinave à d’autres groupes, mais avec moins 
de probabilité. Cela pourrait être le cas pour les Niphetod.es et Brachyodontus, 
dont les espèces sont assez voisines et ne semblent pas très anciennes et dont 
l ’aire générique est très restreinte, ce que l’on pourrait attribuer à un peuplement 
récent. On peut aussi à cet égard invoquer le caractère général de la faune alpine 
carpathique, qui semble dépourvue d ’élément autochtone ancien. En effet, des 
20 espèces de cette faune quatre ont dû venir de l’Est au plus tôt pendant le 
Miocene ; ce sont le Leistus gracilis F t j s s l y , L.bànningeri R o t t b a l , Duvalius 
proceroides J e a i o î e l , Deltomerus tatricus M i l l e s . Blitophaga alpiœla K k a a t z , 
Atheta carpathim M i l l e s , Coryphiodes deubeli B e r n h ., sont d’origine boréale 
plus ou moins récente. Rybinshiella magnifica R y b . provient d’Asie Centrale. 
Quatre Otiorrhynchus sont d’origine angarienne et, suivant notre point de vue 
(1961), des émigrants de l ’Est au Pliocène. Les cinq autres espèces (2 Nebria, 
1 Choleva, 1 Chrysomela s. str. et 1 Aphodius) ne ressemblent guère à d ’ancien­
nes relictes. Il semble donc Plausible, que les Niphetodes et Brachyodontus 
soient, eux aussi, des émigrants récents, mais de Scandinavie.
Quoiqu’il en soit, il semble, que la majorité des espèces alpines d ’Europe se 
soient formées au dépens des émigrants du Nord et de l ’Est au Pliocene. Au 
Pléistocène les migrations continuent, mais beaucoup d ’espèces n’ont pas eu le 
temps de se diversifier — ce sont les boréo-alpins. D ’autres ont formées des 
espèces distinctes, mais tellement proches de leurs congénères bobéaux que leur 
parenté ne soulève aucun doute. C’est le cas des espèces alpines des Manner- 
heimia, Olophrum, Notaris, que nous avons déjà étudiées ailleurs (1961).
Mais les glaciations ont entraîné également la formation sur place de formes 
locales cryophiles, qui se sont réfugiées dans la zone alpine pendant les périodes 
postglaciaires. Ces espèces sont surtout abondantes sur les massifs méridionaux, 
sans doute parce que là, l ’effet des glaciations a été moins brutal. C’est ainsi 
qu’on en trouve sur l ’Atlas (Atemeles, Attalus, Psylothrix, Dasytes, Meloe, 
Gripticus, Opatrum, Labidostomis, Timarcha, Luperus, Apion, Oyclobaris, 
Cathormiocerus), les Balcans (Gatops, Gatopomorphus), le Caucase méridional 
(Heterothops, Olibrus, Longüarsus, Psylliodes, Phytonomus, Geutorrhynchus), 
l’Himalaya. Toutes ces espèces n’ont aucune affinité avec la faune boréale, elles 
appartiennent à des genres largement répandus, mais n’ayant formé des espèces 
alpines que par places. Nous nous contenterons ici d’étudier un seul exemple de 
cette faune, le genre Timarcha.
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Ce genre comprend quatre sous-genres, dont la phylogénie s’établit facilement 
compte tenu de la structure édéagienne. Leur édéage, relativement primitif, 
comporte un tegmen annulaire surmonté d ’un manubrium. On sait que ce 
manubrium, présent chez tous les Chrysomelidae primitifs, se résorbe peu à 
peu et disparait chez les formes plus évoluées, constituant F écrasante majorité 
de cette famille. Chez le sous-genre Americanotimarcha J o l i v e t , comptant 
trois espèces de l ’Amérique du Nord occidentale, le manubrium, à en juger par le 
dessin de J o l i v e t  (1 9 4 8 )  est encore très long avec deux touffes de cils apicaux, 
caractère primitif évident. La structure des élytres, non ou à peine soudés le 
long de la souture est encore un caractère primitif, faisant défaut chez les autres 
sous-genres, chez lesquels le manubrium se raccourcit et ne porte qu’une touffe 
de cils unique. Parmi les sous-genres européens, la manubrium le plus long se 
rencontre chez le sous-genre Metallotimarcha M o t s c h u l s k y , qui est donc le plus 
primitif, puis chez les Timarchostoma M o t s c h u l s k y . Chez les Timarcha s. str., 
le manubrium est réduit presque complètement. Les M etallotimarcha comptent 
quatre espèces orophiles, mais non alpines, répandues dans les forêts de l ’Europe 
centrale, les Balcans et le Caucase. Les deux autres sous-genres manquent en 
Transcaucasie, mais sont largement répandus en Europe, surtout sur le pourtour 
méditerranéen, et aussi en Afrique du Nord. Le genre existe également au 
Japon.
Compte tenu de la phylogénie on peut voir dans les Timarcha une lignée lau- 
rentienne sylvicole, qui a immigré en Europe, sans doute à travers l’Asie et 
a pénétré au miocène en Méditerranée. Cette migration est facile à dater, paree- 
que jusqu’ à l ’oligocène supérieur, un bras de mer isolait l ’Europe de l ’Asie, par 
ailleurs on a trouvé des restes fossiles de Timarcha sur les bords de la Méditerra­
née datant du miocène. Les immigrés devaient appartenir au sous-genre 
M  etallotimarcha et hanter les forêts humides. La xérophilisation du climat mé­
diterranéen a dû entraîner la formation des Timarchostoma mésophiles et des 
Timarcha s. str. encore mieux adaptées aux régions semi-arides. Ces sous-genres 
ont dû suivre les voies d ’invasions sarmatiennes. Les espèces alpines, qui sem­
blent très jeunes, n’ont pu se former que parmi les Timarcha s. str., sans doute 
aux dépens d ’espèces subalpines xérophiles, et seulement sur la Sierra Nevada 
et l’Atlas (T. lugens H o s k n i i . de la Sierra Nevada descend dans la zone subalpine), 
apparemment parce que les biotopes alpins de ces montagnes sont moins spéci­
fiques qu’ailleurs.
E. Conclusion
Quoique ce petit travail n ’eût pas la prétention d ’étudier toute la faune des 
Coléoptères alpins, il nous a permis d ’élucider certains points de sa constitution 
et de sa genèse. Le fait le plus remarquable résultant des données énoncées est, 
à notre sens, l ’extrême lenteur avec laquelle une espèce plus ou moins thermo- 
phile réussit à s’adapter aux biotopes alpins. Ainsi, sur les hautes montagnes 
de l ’Afrique tropicale, quoiqu’elles datent du Pliocène, l ’élément autochtone 
est très pauvre et il semble manquer sur l’Himalaya d’origine plus récente. Par
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contre, les migrations de Coléoptères peuvent s’effectuer sur d’immenses éten­
dues et dans un temps relativement court. Ajoutons que ces migrations, à en 
juger par nos données, s’effectuent essentiellement par voie active.
Dans la genèse de la faune alpine, la rôle de l ’élément autochtone est donc tou­
jours secondaire, celui des éléments boréaux, dominant. Aussi, la richesse de 
cette faune dépendra-t-elle avant tout des facilités d’accés que leur offre chaque 
massif montagneux.
La longue durée nécessaire à la formation de formes alpines, mise également en 
évidence par l ’étude des genres alpins endémiques, semble exclure la possibilité 
de formation sur place de plusieurs groupes caractéristiques de la faune alpine 
actuelle. Cela nous a incité à chercher leur origine sur des massifs septentrionaux 
anciens, où leur absence actuelle peut être attribuée aux ravages de l ’époque 
glaciaire. Cette supposition nous a permis d ’expliquer certains détailg choro- 
logiques qui paraissaient paradoxaux. En sa faveur plaident aussi certaines 
données floristiques. Ainsi, la flore alpine de l’Asie Centrale semble provenir en 
grande partie des montagnes de la Sibérie nordique ( K o r o v i n , 1962). Mais notre 
solution souffre des exceptions. Ainsi, nous avons vu plus haut, que certains 
éléments alpins semblent provenir de lignées angariennes sylvicoles, ayant 
pénétré en Europe suivant les voies des migrations sarmatiennes étudiées par 
M. le prof. J b a î t n e l .
Les données faunistiques permettent aussi de se faire une idée sur l’importance 
de certains facteurs sur la morphogenèse. C’est ainsi, que l’abaissement de la 
pression atmosphérique ou de la pression parcellaire de l ’oxygène, l ’intensifica­
tion du rayonnement ultraviolet et les autres facteurs physiques propres aux 
hautes altitudes, ne semblent pas avoir joué un rôle important dans la formation 
de la faune alpine. Par contre, l ’existence de niches éthologiques spéciales a 
pu favoriser la formation d ’une faunule appropriée et l ’aptérisme, si répandu 
parmi les espèce alpines, résulte de l’action des conditions défavorables du 
milieu alpin sur le développement de ces insectes.
Nous avons vn que la faune alpine a dû se créer grâce à une intense sélection 
naturelle qui a éliminé une énorme quantité de genres au bénéfice de quelques 
rares privilégiés. Ces faits prouvent que le genre est une entité taxonomique 
bien plus tranchée que ne l ’admettent certains systématiciens, mais dont l ’étude 
est à peine commencée.
Enfin, il résulte de l ’analyse de la faune alpine que c’est là un élément extrê­
mement récent, probablement le plus récent de toute la faune terrestre, quoiqu’il 
contient quelques rares éléments anciens.
R ésu m é
Le travail comporte une révision de la faune alpine des Coléoptères, principalement de 
l’Europe, Afrique et Asie, établie sur des données personnelles et celles puisées dans la litté­
rature, sans vouloir prétendre toutefois à leur étude intégrale. Il a été également tenu comp­
te de quelques communications personnelles (de K. A r n i m , G. B a l l , P. B a s i l e v s k i ,
A. B o g a t s h e v , L. K o c h b r ). On a signalé quelques particularités éthologiques de cette 
faune, le rôle, joué probablement dans sa formation par certains facteurs du milieu, notam-
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ment par les rayons ultraviolets, et on a tenté d’expliquer la cause de l’aptérisme, si fréquent 
chez les espèces alpines. Le dernier chapitre présente un essai sur la genèse de la faune 
alpine dans laquelle on distingue les éléments autochtones, anciens et récents, et migrateurs. 
Parmi ces derniers dominent les éléments nordiques, mais quelques genres sylvestres anga- 
riens sont de provenance orientale. Dans tous les cas étudiés l’élément migrateur est pré­
pondérant, l ’autochtone — bien moins important. Il semble, que le peuplement des hautes 
montagnes par la faune locale nécessite un temps très long et que la majorité des espèces 
alpines est d’époque fort récente. Ces constatations ont entraîné l ’attribution d’une origine 
nordique à certains groupes alpins, qui semblent provenir en partie de la Scandinavie et en 
partie de l’Oural.
Z u sa m m en fa ssu n g
Die Arbeit enthält eine Revision der Alpinfauna der Käfer, hauptsächlich von Europa, 
Afrika und Asien, die auf Grund persönlicher Beobachtungen und Literaturangaben zusam­
mengestellt wurde, jedoch ohne vollständige Auswertung aller diesbezüglichen Literatur. 
Es wurden auch persönliche Mitteilungen von K. A r m i n , G. B a l l , P. B a s i l e v s k i ,  A. Bo- 
GATSHEV und L. K o c h e r  berücksichtigt. Einige Besonderheiten der Ökologie der Alpin­
fauna sind hervorgehoben, wie die mögliche Bedeutung gewisser Eaktoren der Umwelt auf 
ihre Entstehung, nämlich der Ultraviolettstrahlen. Es wird der Versuch gemacht, die Flügel­
losigkeit zu erklären, die bei Alpenbewobnern so verbreitet ist. Weiterhin werden die Mög­
lichkeiten geprüft, die Genesis der Alpinfauna zu erkennen und die autochtonen Elemente, 
alte und junge, von den migratorischen zu trennen. Unter letzteren herrschen die nördlichen 
Migranten vor, aber es sind einige angarische WTaldgattungen von Osten dazugekommen. 
In allen untersuchten Fällen ist das migratorische Element dominant, das autochtone viel 
weniger bedeutend. Die Besiedlung der hohen Berge scheint bei der Lokalfauna eine sehr 
lange Zeit in Anspruch zu nehmen und die Mehrzahl der Alpinarten dürfte sehr jung sein. 
Diese Feststellungen gaben Anlaß, den Ursprung gewisser Alpingruppen im Norden zu 
suchen, teilweise in Skandinavien und teilweise im Ural.
Pe3i0Me
B  CTaTte jtaeTCH 0630p  aJiBiiHHCKoii $ayHBi, b o c h o b h o m  E ßponB i, A $ p h k h  h  
A 311H , Ha ocHOBaHHH jiHHHbix naSmoneHHö aBTopa, RnaBHHM oßpa30M  B A jiB n ax h  
n a K aB K a3e, a TaKHte jiHTepaTypHBix naHHBix, ne npexeHHyH, OHHaKO, n a  n caep - 
nbiBaiomyK) n on H ory . HcnonB30BaHBi TaKHte HeKOTopbie jiHHHBie cooSm eH iw  
K. A rnim , G. B a l l ,  L .K o c h e r ,  P. B a sile w sk y  h  A . B . B o r a i e ß .  B  SKOJiOJirHuec- 
KOM oÖ3ope oTMCTiaeTCH pHH ocoßeHHocTeft 3T0H ijsayHH, B03MOHîHoe 3HaneHHe b  eë 
06pa30BaHHH HCKOTOpBIX $H3HHeCKHX $aKTOpOB CpeflBI, B UaCTBOCTH yjibTpa- 
<j>HOJieTOBBix jiyq eft, h c c k o j i b k h x  xapaK Teph b ix  BKOJioriraecKHx h h h i ,  h  CHenana 
nonBiTKa o ö r h c h h t b  ripHHHHy 6ecKpBinocTH, c t o j i b  o S b ih h o ö  cpejtH ajiBimftcKHx 
BHKOB. B nocnejtHeil ra a ß e  npejmaraeTCH o6x>HCHeHHe reH63Hca aJibnHHCKoö 
(j)ayHBI, B KOTOpoll pa3JIHUaiOTCH HB a 3JieMeHTa-MeCTHBlft, HpeBHHH H MOJIOHOii, 
h  MHrpauHOHHBiit. B  3TOM nocneRHeM npeoöJiaRaioT npHmejiBpBi c ceB epa, h o  
h c c k o h b k o  posoB  aecH oro anrapcK oro npoH cxow neH H a, npHHienBpBi c BocTOKa. 
L I3 npHBeneiiHBix gaHHBix cjienyeT, h t o  o c h o b h o ü  aJieMem aJibiraftcKofi $ayH bi 
npHHijiBiä, a MecTHBift HrpaeT noHHHHeHHyio pojiB. YcTaHOBJieHa TaKHte 6ojiMnaH  
HJiHTejiBHocTB 3acejieHHH MecxHoö (JayHofi ajiBnHöcKoö 30HB1 h  6on m a n  m o jio -  
H o c t b  3T0it nocjienH eü, t t o  noöynuJio npm m caTB ceßepHoe npoHcxontneHHe 
HeKOTopBiM o6oco6jieHHBiM rpynnaM  aJibnHöpeB, h c x o h h v i o  poKHHy KOToptix 
asTop HipeT aacTHHHO b  CKaHHHHaBHH h  uacTHHHO Ha Y p a jie . 3 t o  npennoJioHseHHe 
n03B0JIHeT 06BHCHHTB HeKOTOpBie OCOÔeHHOCTH paCCejieHHfl H  3KOJIOrHH 3THX
r p y n n . B 3aKJiioHeHHe, OTMeuaeTCH, h t o  b  pejioM ajiBimücKaH (Jtayna o t o h b  
M ononaa, xoTH b  Heö coxp am m ocB  HecKOJibKo apeBHHx pejiHKTOBBix (JiopM.
U  Beitr. Ent, 18. H . 1/2
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